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L’encéphalisation chez les Urodèles. 

II. Analyse volumétrique des régions téleneéphaliques 

par Michel Tiiireau * 

Résumé. — Ce travail porte sur l’encéphale de 43 espèces et sous-espèces d’Amphibiens 

Urodèles. L’identification des régions téleneéphaliques tient compte des travaux anciens mais 
elle prend surtout modèle sur l’organisation du télencéphale de Salamandra salamandra (L.). 
L’étude volumétrique des régions téleneéphaliques des Urodèles s’interprète à partir de la loi de 

dysharmonie de croissance. L’allométrie interspécifique des Plethodontidae traduit un rythme 
évolutif accentué à tous les niveaux téleneéphaliques. En prenant référence sur l’allométrie télen- 
céphalique de l’ensemble des Urodèles, la transformation phylogénétique de la région olfactive 
des Urodèles est progressive tandis que la région subpalliée est régressive, et que la région palliée 
est assez stable. La recherche des corrélations volumétriques liant deux à deux les régions du 
télencéphale met en relief le pallium dorsal et l’archipallium qui semblent être de véritables « carre¬ 
fours » des connexions fonctionnelles intratélencéphaliques les plus probables. 

Abstract. — This work comprises a study of the brain of 43 species and subspecies of urodele. 
Designations of forebrain regions agree with those of certain previous works, but are especially 

modelled upon the organization of the telencephalon of Salamandra salamandra (L.). Volumetric 
investigations of the urodele telencephalic areas are interpreted by the principle of disharmonie 
growth. Interspecific allometry in the Plethodontidae indicates the presence of a pronounced 
evolutive rhythm at every anatomical level of the forebrain. In reference to the allometry of the 
telencephalon, the phylogenetic changes within the urodele olfactory area are progressive, whereas 

those of the subpallial region are regressive, and the situation within the area of the pallium is 
fairly stable. The search for volumetric correlations linking forebrain regions two-by-two brings 
the dorsal pallium and archipallium into relief, so that they appear to be “ crossroads ” for the 
most likely intra-telencephalic functional connections. 
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Introduction 

Le cheminement historique et le contenu conceptuel de l’encéphalisation ont été pré¬ 

cisés récemment par Gould (1971), Bauchot (1972 a et b), Bauchot et Platel (1973), 

Jerison (1973). 

Ce travail sur les Amphibiens Urodèles est extrait de ma thèse de Doctorat d’Etat 

(Thireau, 1977) et porte sur l’analyse qualitative et quantitative des régions télencépha¬ 

liques. Dans une première partie, d’une part, nous avons complété l’étude qualitative 

(Thireau, 1975 c) du télencéphale de Salamandra salamandra (L.) ; d’autre part, nous 

avons étendu ces résultats qualitatifs sur l’inventaire, la délimitation et la topographie 

des régions télencéphaliques, à un ensemble de 43 espèces et sous-espèces d’Urodèles. Dans 

un précédent travail (Thireau, 1976), nous avions étudié — à partir de la loi de dysharmo- 
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nie de croissance (Teissier, 1948 et Bauciiot, 1963) — le volume de l’encéphale et de ses 

étages. Dans la seconde partie de la présente étude, nous avons mené une recherche com¬ 

parable sur le volume des régions télencéphaliques des Urodèles : elle débouche, d’une part, 

sur des résultats de nature évolutive et, d’autre part, sur des indications quant au fonc¬ 

tionnement probable du télencéphale des Amphibiens Urodèles. 

Matériel 

La Systématique des Urodèles, envisagée sous l’angle classique ou moderne, ne se 

présente pas comme définitive. Pourtant, notre souci immédiat est d’appuyer notre travail 

sur la base la plus stable possible en nommant avec soin les individus que nous étudierons. 

A cet effet, nous avons utilisé des ouvrages ou des articles proposant des clés de détermi¬ 

nation et des diagnoses. Dans toute la mesure du possible, nous nous sommes entourés 

de l’avis de taxonomistes étrangers qui étaient habitués à l’identification de la faune de 

leur pays. La diagnose d’un Urodèle est rendue difficile par des facteurs tels que des varia¬ 

tions (individuelles, géographiques, saisonnières...) qui modifient l’aspect externe des indi¬ 

vidus (taille, couleurs, ornementations, caractères sexuels secondaires...). De plus, les carac¬ 

tères quantitatifs proposés sont souvent limités aux mensurations linéaires des individus ; 

elles sont tributaires d’une variabilité intrinsèque et technique qui est rarement exprimée. 

Les classifications des Urodèles sont fort nombreuses, aussi était-il nécessaire d’opérer 

un choix motivé. Parmi les travaux anciens, nous avons retenu le catalogue de Boulenger 

(1882), principalement pour les mises en synonymie. Les travaux plus récents de Brame 

(1967) et Gorham (1974) donnent une classification familiale en accord ; la classification 

subfamilialc adoptée est celle de Brame. Dans la mesure où une détermination subspéci¬ 

fique peut être établie sans équivoque, nous utilisons la nomenclature trinominale. 

Notre travail nécessitant l’analyse de paramètres quantitatifs pondéraux, il nous a semblé 
indispensable d’utiliser, dans toute la mesure du possible, des animaux récoltés dans la nature. 

Ceci nous a été facilité par six missions du Muséum national d’Histoire naturelle : n° 190 (Portugal, 
circuit : 13 septembre au 4 octobre 1970) ; n° 249 (France, Moulis : 18 au 27 août 1971) ; n° 207 
(France, Bourg-d’Oueil : 17 au 31 juillet 1972) ; n° 86 (France, Menton : 11 au 25 avril 1973) ; n° 28 

(Iran, circuit : 13 avril au 22 mai 1974) et n° 63 (Suisse, Bâle : 3 au 19 mai 1975). Nous sommes 
redevables aussi du dévouement efficace des personnes suivantes : Mlles, Mmes, MM. Ahmadi (Téhé¬ 
ran), Alcher (Paris), Angelier (Toulouse), Arnold (Berkeley), Bauchot (Paris), Bouillon 

(Moulis), Carver (Washington), Chabaud (Paris), Clergue (Toulouse), Corsin (Paris), Crespo 

(Lisbonne), d’Aubenton (Paris), Delamare-Deboutteville (Paris), de Bicqlès (Paris), de Witte 

(Bruxelles), Dubois (Paris), Fretey (Paris), Fuhn (Bucarest), Goubaclt (Chaumont), Guibé 

(Paris), Hébrard (Marseille), Hess (Sari), Joly (Bennes), Jullien (Marseille), Kiiaza’ie (Téhé¬ 
ran), Kimball (Bandhar-Pahlavi), Kuramoto (Munakata), Lamotte (Paris), Lanza (Florence), 
Lescure (Paris), Morizot (Washington), Mundel (Washington), Orejas-Miranda (Montevideo), 
Pine (Washington), Pretner (Postojna), Saccarao (Lisbonne), Saldaniia (Lisbonne), Sardou 

(Villefranche-sur-Mer), Senn (Bâle), Spillmann (Paris), Thorn (Luxembourg), Tortonese (Gênes), 

Tuck (Téhéran, Washington), Verdier (Paris), Wake (Berkeley), Xavier (Paris), Zagaglioni 

(Washington). 

Ce travail porte sur 43 espèces et sous-espèces d’Urodèles adultes répartis ainsi dans 

les diverses familles : 20 Salamandridae, 14 Plethodontidae, 4 Ambystomatidae, 2 Hyno- 
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biidae, 2 Proteidae et 1 Amphiumidae. Pour chaque individu de la liste qui suit, nous 

indiquons successivement : le nom zoologique valide et le nom d’auteur, le sigle ssp. quand 

la sous-espèce n’a pas pu être déterminée, le sexe, la provenance et la date de récolte 1. 

Salamandridae 

Chioglossa lusitanica Bocage, Ç, Braga, Minho, Portugal, 111-1974. 
Cynops pyrrhogaster (Boie), ssp., 

Euproctus asper (Dugès), Ç, Aulus-les-Bains, Ariège, France, Vil  1-1971. 

Euproctus asper castelmouliensis Wolterstorff, Bagnères-de-Bigorre, Hautes-Pvrénées, France, 
VII1-1972. 

Euproctus montanus (Savi), Zonza, Ospedale, Corse. 
Pleurodeles waltl Michahelles, $. 
Salamandra atra Laurenti, Ç, Bergiin-Bravuog, Grisons, Suisse, VII-1973. 

Salamandra salamandra fastuosa Schreiber, Bourg-d’Oueil, Haute-Garonne, France, Vil-1972. 

Salamandra salamandra terrestris Lacepède, Ç, Rennes, Ille-et-Vilaine, France, 111-1972. 
Salamandrina terdigitata (Lacepède), Florence, Toscane, Italie, XI1-1974. 

Taricha granulosa granulosa (Skilton), $, Berkeley, Californie, Etats-Unis, III-1970. 
Taricha rivularis (Twitty), Ç, Sonoma, Californie, Etats-Unis, IV-1972. 

Triturus alpestris alpestris (Laurenti), Laharmand, Haute-Marne, France, IV-1972. 
Triturus boscai (Lataste), Ç, Monforte-de-Lemos, Galice, Espagne, IV-1971. 
Triturus cristatus cristatus (Laurenti), 

Triturus helveticus helveticus (Razoumowsky), £, Saint-Aignan, Loir-et-Cher, France, 111-1972. 

Triturus marmoratus marmoratus (Latreille), Fontainebleau, Seine-et-Marne, France, V-1970. 
Triturus montandoni (Boulenger), $, Dârmânesti, Bac&u, Roumanie. 
Triturus vulgaris vulgaris (Linnaeus), Ç, Illois, Seine-Maritime, France, VI-1973. 
Tylototriton verrucosus Anderson, (J, Rakshe, Est Népal, Népal, V-1973. 

Pl.ETHODONTIDAE 

Aneides lugubris (Hallowell), Ç, Contra-Costa, Californie, Etats-Unis, IV-1972. 

Batrachoseps attenuatus (Eschscholtz) ssp., Alamada, Californie, Etats-Unis. 
Bolitoglossa altamazonica Cope, Ç, Belém, Para, Brésil, XI1-1972. 
Desmognathus monticola monticola (Dunn), Ç, Swain, Caroline du Nord, États-Unis. 

Desmognathus quadramaculatus (Holbrook), (J, Haywood, Caroline du Nord, États-Unis, VIII-  
1970. 

Ensatina eschscholtzii Gray ssp., Ç, Berkeley, Californie, États-Unis, IV-1970. 

Ensatina eschscholtzii xanthoptica Stebbins, $, Berkeley, Californie, États-Unis, IV-1972. 
Eurycea bislineata wilderae Dunn, $. 
Eurycea longicauda longicauda (Green), Ç, Washington, Maryland, États-Unis, V-1970. 
Hydromantes italicus gormani Lanza, Ç, Valdeblore-la-Bolline, Alpes-Maritimes, France, IV-1973. 
Plethodon cinereus cinereus (Green), (J, Carroll, Maryland, États-Unis, IV-1970. 
Plethodon glutinosus glutinosus (Green), Bedford, Pennsylvanie, États-Unis, IV-1970. 
Plethodon jordani shermani Stejneger, Macon, Caroline du Nord, États-Unis. 
Plethodon richmondi richmondi Netting et Mittleman, Bedford, Pennsylvanie, États-Lbiis, 

IV-1970. 

Ambystomatidae 

Ambystoma maculaturn (Shaw), Charles, Maryland, États-Unis, T11 -1970. 
Ambystoma texanum (Matthes), Ç, Columbia, Missouri, États-Unis, V-1971. 
Dicamptodon ensatus (Eschscholtz), Ç, Berkeley, Californie, États-Unis, V-1972. 
Bhyacotriton olympicus olympicus (Gaige), Berkeley, Californie, États-Unis, V-1972. 

1. Dans quelques cas, les animaux ont été achetés ; il  n'a pas été possible d’obtenir de renseignements 

sur leur provenance ou la date de leur récolte. 
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I Iynobiidae 

Hynobius naevius (Sehlegel), Ç, Hiroshima, Honshu, Japon. 

Onychodactylus japonicus (Houttuyn), Hinoemata, Fukushima, Japon, VI-1972. 

Proteidae 

Necturus maculosus (Rafinesque) ssp., q. 
Proteus anguinus Laurenti, Planina, Slovénie, Yougoslavie, XI-1971. 

Amphiumidae 

Amphiuma tridaetylum Cuvier, q . 

Méthode 

1. Protocole expérimental 

L’encéphale peut difficilement être extrait frais de la boîte crânienne sans risque 

d’altérations préjudiciables à son étude histologique1; une fixation différée n’est guère 

recommandable non plus. En conséquence, nous avons pratiqué une préfixation d’une 

demi-heure avant de sectionner les nerfs crâniens (dès leur émergence) et la moelle épi¬ 

nière (au niveau de la première paire de nerfs rachidiens). L'encéphale est pesé à HH g 

près ; la précision (ou erreur relative) croît avec le poids encéphalique mais elle reste minime 

en comparaison de la variabilité biologique. 

La majorité des encéphales (40 sur 43) a été fixée au Bouin aqueux (48 h). Quelques 

encéphales ont été fixés (72 h) à l’AFA  2 ; il  s’agit de Desmognathus monticola, Desmognathus 

quadramaculatus et Taricha granulosa. Les encéphales dans le Bouin ont été pesés, en géné¬ 

ral, quelques heures après leur immersion. Le travail de Bauchot (1967) a montré que 

ce poids initial est une estimation convenable du poids encéphalique frais ; cela est moins 

vrai pour les Urodèles car leur encéphale subit, dans ce fixateur, une rétraction précoce. 

A 1 inverse, I AEA entraîne un gonflement dont nous avons tenu compte. 

Le poids somatique est plus sûr avec des animaux sauvages. En effet, la captivité peut 

entraîner des variations somato-pondérales (importantes parfois) qui ne sont pas l’expres¬ 

sion d’une variabilité naturelle. En conséquence, dans toute la mesure du possible, nous 

avons étudié des individus fraîchement capturés. Par ailleurs, nous avons veillé à ce que les 

Urodèles issus d’un élevage ne soient ni engraissés ni amaigris. Afin d’éliminer les éventuelles 

différences de réplétion du tractus digestif, d’un individu à l’autre, nous les avons mis à 

jeun pendant les quelques jours précédant la pesée. Les femelles présentaient parfois des 

gonades à un état de maturité avancé ; nous avons éliminé la majorité des ovocytes pour 

calculer un poids somatique corrigé qui est plus significatif. La pesée corporelle se fait, dans 

1. Pour le détail des techniques d’histologie nous renvoyons, en particulier, aux travaux de Martoja 

et Martoja (1967), Gabe (1968). 

2. Alcool 80° : 9 parties, formol 30 % : 1 partie, acide acétique : 0,5 partie. 
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la majorité des cas, à iO2 g. On peut ainsi s’attendre à une précision de l’ordre de 1 %, 

ce qui constitue une erreur technique minime. 

Après cette présentation de la méthode d’étude macroscopique, nous traiterons de 

l’estimation miscroscopique du volume total ou régional du télencéphale. 

Tous les encéphales ont été colorés sur coupes au violet de crésyl qui permet de recon¬ 

naître les diverses régions télencéphaliques. Nous venons de voir que la rétraction due aux 

fixateurs ne perturbe guère (sous certaines conditions) le volume du télencéphale ; en 

revanche, l’ensemble des traitements d’histologie qui conduisent l'encéphale sur lames 

entraînent une rétraction importante. Le volume du télencéphale et de ses régions étant 

mesuré sur coupes, il est donc indispensable de chiffrer la rétraction qu’ils subissent (avec 

l’ensemble de l’encéphale) pour en indiquer les valeurs fraîches. Dans la mesure où le trai¬ 

tement histologique est constant (après la fixation) l’on pourrait penser que l’intensité de 

la rétraction est elle-même constante : il  conviendrait alors de la chiffrer une fois pour toutes. 

Or, l’expérience a montré que la rétraction varie d’un encéphale à l’autre, donc le calcul 

d’un coefficient de rétraction individuel est la solution la plus longue mais la meilleure. 

La méthode de recherche du coelficient de rétraction (K) nécessite de connaître le 

volume de l’encéphale sur coupes. À partir de sections transversales (10 pm) de l’ensemble 

de l’encéphale, nous établissons une série de photogrammes équidistants de n millimètres. 

A priori, plus leur nombre est élevé, meilleur devrait être le résultat escompté. En fait, 

Bauchot et l*i,  at el (1971) ont montré qu’il  est inutile d'utiliser plus de 50 photogrammes 

pour un Scincidé de taille proche de celle d'une Salamandre. Tous les photogrammes sont 

tirés au même grandissement final et dans les mêmes conditions techniques. Les sections 

complètes de l’encéphale sont dégagées au ciseau (du reste du photogramme), puis elles 

sont pesées (PI). L’on établit ensuite une série d’étalons de 1 mm2, compte tenu du gran¬ 

dissement des photogrammes. Leur poids moyen P2 permet de connaître la surface totale 

des sections de l’encéphale par la formule S mm2 = P1/P2. Le volume reconstitué de l’encé¬ 

phale est alors Vr mm3 = S. n. L’on peut admettre que la densité de l’encéphale est très 

proche de l’unité ; volume et poids reconstitués sont identiques (Vr = Pe r). Nous avons 

mesuré, macroscopiquement, le poids encéphalique frais Pe f ; l'estimation de la rétraction 

(K) est immédiate : K = Pe f/Pe r. 

Ce coefficient de rétraction s’applique au volume de l’encéphale pris dans son entier ou, 

dans le cas qui nous intéresse, au volume du télencéphale ou de toutes ses régions mesurées 

sur coupes. 

Le découpage de l’encéphale en 50 niveaux équidistants est suffisant pour déterminer 

sa rétraction totale. Pour l’étude détaillée du télencéphale, nous avons réalisé environ 30 

photogrammes ; dans ces conditions, même les régions peu étendues sont représentées au 

moins par 3 niveaux pour déterminer leur volume. En somme, l’estimation du volume 

télencéphalique (ou de ses régions) est une reconstruction sériée de photogrammes trans¬ 

versaux. 

Enfin, insistons sur l’aspect constant, d’un individu à l’autre, de l’ensemble du pro¬ 

tocole expérimental ; c’est en effet une condition nécessaire à l’établissement de compa¬ 

raisons. En ce sens, le caractère perfectible de la méthode n’est qu’une condition auxiliaire : 

le protocole expérimental étant suffisamment élaboré, il nous semble plus important de 

s’attacher à son emploi répétitif qu’à une quelconque amélioration de détail. 
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2. Traitement statistique 

L’intuition géniale de Brandt (1867), formulée par Snell (1892), sur la croissance 

encéphalique, est un cas particulier de l’allométrie de croissance définie par Huxley (1932) 

et Teissier (1934). C’est avec von Bonin (1937) que débutent les travaux modernes sur 

l’encéphalisation dont le développement s’est fait essentiellement dans les écoles de Kiel 

(W. Herre), Francfort-sur-le-Main (H. Stephan), Los Angeles (H. Jerison), Cambridge, 

Harvard University (S. J. Gould) et Paris (R. Bauchot). 

La fonction allométrique Y = b.X — dont l’historique a été fait par Bauchot 

(1972 a) pour l’encéphale des vertébrés — « traduit des relations aussi dissemblables que 

celles qui peuvent unir un jeune animal et l’adulte correspondant, deux adultes de la même 

espèce, ou deux adultes d’espèces différentes » (Teissier, 1948). Autrement dit, la liaison 

Y-X se trouve représentée par la même fonction puissance pour une dispersion intra- ou 

interspécifique. La représentation de cette fonction puissance est une droite après trans¬ 

formation logarithmique, ce qui facilite le traitement de ses paramètres. 

La présente étude est interspécifique ; les données brutes Y et X représentent le volume 

du télencéphale ou de l’une de ses régions pour Y, et le poids somatique pour X. L’on a 

préféré le choix du poids somatique à celui d’une variable métrique conformément à des 

résultats antérieurs (Thireau, 1975 a). 

L’allométrie (a) liant Y à X exprime l’inégale sensibilité des 2 paramètres au même 

ensemble de fluctuations. La corrélation (r) exprime la dispersion des points figuratifs 

autour de la droite d’allométrie ; elle est d’autant plus étroite que le nombre de fluctua¬ 

tions liées est grand. Plusieurs méthodes de calcul permettent de déterminer la pente (oc) 

de la droite d’allométrie du nuage de points des variables liées Y-X ; il  s’agit : du coefficient 

de régression, de l’axe principal de l’ellipse de distribution, de l’axe majeur réduit (AMR). 

L’AMR  est la transposition, dans le calcul, d’une méthode d’interpolation graphique ren¬ 

dant minimale la somme du produit des écarts de Y pour X constant et de X pour Y cons¬ 

tant. Sa construction étant symétrique par rapport aux variables Y et X, la pente de cette 

droite est indépendante de la valeur du coefficient de corrélation (r) de la liaison Y-X. Si 

le problème de l’expression de l’allométrie n’a pas de solution unique, son calcul par l’axe 

majeur réduit (AMR) est retenu par Teissier (1948). Les travaux ultérieurs de cet auteur 

ont montré le bien-fondé de ce mode d’expression : « ... quand les informations se limitent 

à celles qu’apporte la connaissance de deux mesures pratiquées sur chacun des individus 

étudiés, l’axe majeur réduit est généralement la droite d’ajustement qui fournit l’estima¬ 

tion la plus raisonnable de la relation structurale cherchée » (Teissier, 1961). 

Les valeurs de l’allométrie AMR (a) varient avec la nature du paramètre Y de la rela¬ 

tion Y-X mais elles expriment dans tous les cas une transformation phylogénétique des 

dispersions interspécifiques. L’allométrie (AMR1) de la relation télencéphale — poids 

somatique peut servir de référence pour l’étude de l’allométrie (AMR2) des relations du 

type région télencéphalique — poids somatique : les régions télencéphaliques progressives 

ont une transformation phylogénétique rapide (AMRl < AMR2), tandis (pie les régions 

télencéphaliques régressives ont une transformation phylogénétique lente (AMRl > AMR2). 

Pour calculer le facteur b de la relation Y = b.Xa, il faut définir une allométrie de 

référence stable. Théoriquement, l’allométrie poids encéphalique — poids somatique 
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(AMR = 0,5391 ; Thireau, 1976) est la plus appropriée pour représenter l’encéphale des 

Urodèles à tous les niveaux anatomiques car elle exprime très exactement la moyenne 

pondérée de l’ensemble des allométries partielles des régions encéphaliques, nous lui avons 

préféré l’allométrie un peu plus faible (AMR = 0,52) qui nous avait déjà servi pour le calcul 

des valeurs de b (Tiiireau, 1976). Le calcul du facteur b rend nécessaire la définition d’une 

série de couples (Y°-X... Yn-X) de référence qui peuvent être : 

'— soit les centres de gravité des n distributions (Y-X) d’un ensemble quelconque 

d’espèces ; 

— soit les centres de gravité des n distributions (Y-X) d’un lot d’espèces sélectionnées ; 

— soit les n données (Y-X) propres à un individu, choisi au sein d’un lot, d’une espèce 

représentative. 

La première solution avait été retenue précédemment (Thireau, 1975 b et 1976) et 

avait conduit à l’identification d’un lot d’espèces de « base » (Tiiireau, 1976) qui aurait 

pu servir intégralement de référence. En fait, à partir de ce lot, nous avons recherché une 

référence plus concrète par l’extraction d’une seule espèce représentative. Nous estimons 

indispensable que l’individu retenu soit bien caractéristique de l’espèce de référence ; il  

doit donc être extrait d’un échantillon relativement abondant (Thireau, 1977, tabl. II).  

Nous pouvons choisir entre Triturus vulgaris (15 individus), Plethodon cinereus (11 indi¬ 

vidus) et Triturus montandoni (9 individus) qui représentent une encéphalisation moyenne 

au sein des Salamandridae et des Plethodontidae (Tiiireau, 1975 b). La diversification (D) 

des étages encéphaliques de Triturus vulgaris est particulièrement restreinte (D = 13) 

(Tiiireau, 1975 b et 1977) ; c’est la plus étroite parmi le lot d’Urodèles de « base ». Nous 

retiendrons donc un individu de cette espèce car toutes les autres espèces du lot de « base » 

ont une diversification plus élevée et apparaissent ainsi moins représentatives du modèle 

encéphalique élémentaire. 

Le facteur b sera calculé sur la base du télencéphale de Triturus vulgaris et pour une 

allométrie AMR - 0,52. b représente l’ordonnée à l’origine de la relation Y = b. Xa. Pour 

chacun des points figuratifs du nuage de dispersion interspécifique des couples Y-X ... Yn-X, 

on peut mener la parallèle à la droite d’allométrie ; les ordonnées origine correspondantes 

sont bl, 1)2, bn... En portant 1) à 100, on déduit des indices de dispersion (volumétriques) 

bl. .100 1)2.100 bn . 100 
des régions télencéphaliques : Idl =-j -, Id2 = — j-, ... Idn = ̂ -. Ces valeurs 

Id 1, Id2, ... Idn représentent, pour une espèce quelconque, les volumes soit du télencéphale, 

soit de l’une de ses régions ; chez Triturus vulgaris, Idl = Id2, ... = Idn = 100. La marge 

de variation intraspécifique qui entoure chacun des indices a déjà été déterminée (Tiii¬  

reau, 1975 d et c, 1977) et ne sera pas reproduite dans le présent travail. 

Enfin, il est possible, par le biais de cette étude volumétrique, de rechercher les con¬ 

nexions fonctionnelles les plus probables qui lient les régions télencéphaliques des Urodèles. 

C’est ce que permet la recherche des coelïicients de corrélation (r) liant les volumes des 

régions télencéphaliques prises 2 à 2 pour l’ensemble des Urodèles. En effet, plus r est proche 

de 1, plus il y a de chances qu’existe une connexion fonctionnelle entre les deux structures 

en cause. Quand r = 0,7071, il  y a 50 % de chances pour que les variations d’une structure 

soient dues aux variations de l’autre structure (on a alors r2 % = 50). L’on pourrait rete- 
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nir cette valeur comme seuil en deçà duquel la corrélation fonctionnelle est peu probable. 

Nous avons préféré déterminer un seuil, cas par cas, en calculant la moyenne des coeffi¬ 

cients r2 % de l’ensemble des couples que l’on peut constituer entre chacune des structures 

télencéphaliques et toutes les autres. 

I. ÉTUDE QUALITATIVE  

DES RÉGIONS DU TÉLENCÉPHALE DES URODÈLES 

A. — Généralités 

Pour l’étude de chaque espèce, nous n’avons pas jugé nécessaire d’entreprendre un 

travail qualitatif et quantitatif aussi approfondi que chez Salamandra salamandra (cf. 

Thireau, 1975 c). En effet, dans un groupe homogène comme les Urodèles, l’identification 

et la délimitation des régions encéphaliques peuvent s’établir aisément autour du modèle 

que fournit l’étude de Salamandra salamandra. 

En ce qui concerne la délimitation des étages encéphaliques, les structures frontières 

que nous avons identifiées chez la Salamandre ont été aisément reconnues chez toutes les 

autres espèces. L’étude détaillée des structures télencéphaliques ne présente pas non plus 

de réelles difficultés — à l’exception du bulbe olfactif accessoire sur lequel nous reviendrons 

— puisque le même plan architectural se répète dans toutes les espèces. Les structures 

télencéphaliques des Urodèles peuvent être identifiées et délimitées par une simple colora¬ 

tion au violet de crésyl quand celle-ci se trouve complétée par les résultats de l’étude delà 

Salamandre. En effet, la topographie des structures est fort constante et leur identifica¬ 

tion ne présente pas d’équivoque possible. De plus, l’agencement, la densité et le diamètre 

nucléaires sont assez variables entre structures contiguës pour que, au minimum, l’un d’entre 

eux puisse permettre une délimitation « objective ». Enfin, la coloration au violet de crésyl 

est d’une intensité inégale d'une structure à l’autre. 

Pour suivre l’interprétation des structures télencéphaliques des Urodèles, nous pro¬ 

posons une abondante illustration tirée du calque de certains de nos photogrammes (fig. 1 à 9). 

Sur ces figures, chaque espèce est représentée par trois niveaux transversaux — a, b et c — 

les niveaux a et c se situent respectivement aux tiers antérieur et postérieur du télencéphale, 

le niveau b est moyen 1. Cette illustration indique les limites des structures télencéphaliques 

et elle traduit leur encombrement cellulaire : « Ce que l’œil perçoit le plus facilement sur 

des coupes colorées par la méthode de Nissl, c’est en effet la proportion de ce qui est coloré 

en violet (les cellules) par rapport au fond » (Bauchot, 1963). 

B. — Le bulbe olfactif accessoire 

1. Données préliminaires 

Classiquement, chez les Tétrapodes, on considère que le bulbe olfactif accessoire est 

connecté à un épithélium voméro-nasal par le nerf voméro-nasal. Une étude du bulbe 

1. Hydromantes italicus (fig. 1) est représenté par 6 niveaux. 
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olfactif accessoire limitée à l’interprétation des coupes du télencéphale rostral des Urodèles 

n’est pas suffisante car il n’y a pas toujours de critères nets pour sa mise en évidence 1. 

Nous avons recherché dans la littérature —- par l’étude des structures voméro-nasales — 

une argumentation indirecte sur la présence ou l’absence du bulbe olfactif accessoire2. 

a — L'organe de Jacobson (s. I.) des Urodèles 

On peut trouver dans Francis (1934) un aperçu historique de la polémique qui suivit 

la mise en évidence par Seydel (1895) d’un organe de Jacobson (s. 1.) chez les Amphibiens. 

Parsons (1967) pense — tout comme Seydel — que l’épithélium voméro-nasal latéral 

(du cavum nasi proprium) des Urodèles constitue un organe de Jacobson (s. 1.) qui est décrit 

sous divers noms dans la littérature allemande : « seitliche Nasenrinne », « latérale» An lia ng », 

« hintere Rinne »... 

Chez les Amphiumidae, l’avis des auteurs est partagé puisque selon Anton (1908), 

Bruner (1914) et Noble (1931), il existerait un organe de Jacobson proche de celui des 

Urodèles évolués tandis que, d’après Higgins (1920) et Herrick (1921), l’organe de Jacob- 

son serait absent. Chez les Proteidae, la situation est claire car les auteurs s’accordent pour 

noter l’absence d’organe de Jacobson chez Necturus et Proteus (Seydel, 1895 ; Zucker- 

kandl, 1908; Anton, 1911; Bruner, 1914; Higgins, 1920; Herrick, 1933 et Durand, 

1971). 

Selon les données de la littérature, l’organe de Jacobson est toujours présent dans les 

autres familles d’Urodèles que nous avons étudiées : 

1 Iynobiidae 

Ilynobius keyserlingii (Dybowski) : Medvedeva, 1968. 
Onychodactylus sp. : Okajima, 1910. 

Ranodon sibericus Kessler : Medvedeva, 1968. 

Sal AM AND RID AF. 

Notophtalmus viridescens (Rafinesque) = Diemictylus viridescens : Higgins, 1920. 
Salarnandra salamandre.t (Linné) = Salamandra mandata : Seydel, 1895 ; Higgins, 1920 et Fran¬ 

cis, 1934. 

Salamandrina terdigitata (Lacepède) — Salamandrina, perspicillala : Zuckeiîkandl, 1910. 

Triturus alpestris (Laurenti) = Triton alpeslris . Burckiiardt, 1891 ; Seydel, 1895 : Zuckkr- 
kandl, 1910 et Schuch, 1934. 

Triturus cristatus (Laurenti) = Triton cristatus : Higgins, 1920. 
Trituras cristatus harelinii (Straueh) : Medvedeva, 1968. 

Triturus vulgaris (Linné) = Triton taeniatus : Burckhardt, 1891 et Medvedeva, 1968. 

Ambystomatidae 

Arribystoma maculatum (Shaw) = Ambystoma punctatum : Higgins, 1920. 

Ambystoma mexicanum (Shaw) = Siredon pisciformis : Seydel, 1895 et Zuckerkandl, 1908. 
Ambystoma opacum (Gravenhorst) : Zuckerkandl, 1910. 

Plethodontidae 

Hydromantes italicus Dunn = Spelerpes fuscus : Zuckerkandl, 1910. 
Plethodon cinereus (Green) = Plethodon erythronotus : Higgins, 1920. 
Plethodon gluli.nosus (Green) : Zuckerkandl, 1910. 

1. Voir Thireau, 1975 c. 

2. Il  conviendrait de réaliser un travail comparable à celui de Gabe et Saint-Girons (1976). 

1, 10 
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Cette liste rassemble principalement les espèces dont nous avons fait l’étude ; pour 

un complément bibliographique, il  est conseillé de se reporter aux travaux de Seydel (1895), 

Zuckerkandl (1908), Schuch (1934) et Matthes (1934). 

b — Le nerf voméro-nasal des Urodèles 

La situation est assez confuse à son sujet ; il suffit pour s’en convaincre de relever 

quelques données de la littérature. 

D’après Burckhardt (1891), chez Triturus alpestris, le rameau ventral du nerf olfactif 

innerve l’épithélium voméro-nasal tandis que le rameau dorsal innerve l’épithélium olfactif. 

Vers le télencéphale, le nerf olfactif présente un mélange de fibres qui est bien plus accentué 

chez Triturus alpestris que chez Triturus vulgaris. Les résultats de Coghill (1902) chez 

Ambystoma trigrinum et d’Herrick (1921) chez Ambystoma maculatum ont montré combien 

il est difficile de suivre l’innervation de l’épithélium voméro-nasal. Ces auteurs reconnais¬ 

sent un rameau antérieur et un rameau postéro-latéral (du nerf olfactif) qui présentent entre 

eux un mélange de fibres. Le rameau postéro-latéral gagne principalement l’épithélium 

voméro-nasal mais, pour Herrick, le bulbe olfactif accessoire reçoit aussi des fibres prove¬ 

nant de l’épithélium olfactif. Bien que les Proteidae soient dépourvus d’organe de Jacob- 

son (s. h), Norris (1911) a montré que le nerf olfactif de Necturus présente deux rameaux 

distincts dès le télencéphale ; chez Proteus (Durand, 1971) la ramification du nerf olfactif 

n’est pas aussi précoce. Noble (1931) nous semble très optimiste quand, après l’étude de 

l’organe de Jacobson des Urodèles, il déclare : « The olfactory nerve fibers extending to 

Jacobson’s organ frequently form a bundle distinct from those connecting with the remain¬ 

der of the nasal chamber. » Parsons (1967) propose un schéma (fig. 1 D, p. 400) qui résume 

bien la situation avec ce qu’elle comporte de complexité : « All  of the fibers from the vomero¬ 

nasal epithelium pass ventral to the nasal cavity in their path to the bulb and tend to enter 

the accessory bulb while those from the olfactory epithelium may pass either dorsal or ventral 

to the nasal cavity and tend to enter the main bulb. » 

Il apparaît donc, d’après ces quelques lignes, que l’étude de l’innervation voméro- 

nasale des Urodèles ne fournit pas de résultats bien nets. 

2. Topographie et structure du bulbe olfactif accessoire des Urodèles 

Dans son travail de 1921, Herrick insiste plusieurs fois sur la difficulté qu’il  éprouve 

à différencier le bulbe olfactif accessoire du bulbe olfactif principal chez l’Ambystome : 

« The olfactory bulb is lateral, with an imperfectly differentiated accessory bulb... » En 

1924, Herrick précise « the lamination of the accessory bulb is similar (à celle du bulbe 

olfactif principal), though the arrangement is less regular ». En fait, le cas de l’Ambystome 

est l’un des plus difficiles qui soit parmi les Urodèles. Nieuwenhuys (1967), dans son tra¬ 

vail d’ensemble sur les centres et les tractus olfactifs des Vertébrés, reprend, à propos des 

Amphibiens, les remarques d’ARiËNS Kappers et coll. (1936) sur le bulbe accessoire : « The 

olfactory bulb bas a cellular structure similar to that of the olfactory bulb proper, but 

on the whole its elements show less regular arrangement. » Ceci est partagé, chez les Anoures, 

par Hoffman (1963) ; de plus, selon cet auteur, le bulbe olfactif accessoire « varies markedly 

in size and, in rare instances, appears to be absent in some tailless amphibians ». En 1967, 
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Parsons écrit à propos des Urodèles : « ... the main and accessory olfactory bulbs, the 

latter being a rather indistinct posterior prolongation of the lateral side of the main olfac¬ 

tory bulb ». Nous constatons que la littérature apparaît comme assez laconique quant à 

l'étude de la structure et de la topographie du bulbe olfactif accessoire des Urodèles. Nous 

pensons que l’étude de Salarnandra salamandra, par un ensemble de colorations et réactions 

qualitatives, devrait permettre d’une part de préciser cette question, d’autre part de 

proposer un modèle pour l’étude des autres Urodèles. 

a — Etude de Salamandra salamandra (L.) 

Dans un article antérieur (Tiiirf.au, 1975 c) sur cette espèce, nous n’avions pas su 

individualiser le bulbe olfactif accessoire. La mise en évidence de cette structure nécessite 

une étude très attentive des coupes en raison de sa petite taille, de son arrangement cellu¬ 

laire et de sa position. Le bulbe olfactif accessoire de la Salamandre est en position dorso- 

latérale externe, à l’arrière du bulbe olfactif principal caudal. L’examen externe de l’encé¬ 

phale relève une petite protubérance que l’on retrouve sur des coupes transversales à l’empla¬ 

cement de la zone glomérulaire. Les « grains » et les cellules mitrales forment une seule 

couche où se mélangent les deux catégories nucléaires. Cette couche coiffe la zone glomé¬ 

rulaire dans les niveaux moyens mais, en arrière, elle occupe tout le bulbe olfactif acces¬ 

soire. Ce dernier est assez étendu car il  débute en même temps que l’archipallium et s’achève 

avec l’apparition du striatum. Le bulbe olfactif accessoire est bordé par le pallium latéral, 

les grains, les noyaux mitraux et les glomérules du bulbe olfactif principal caudal ; à aucun 

moment il n’atteint le ventricule latéral 1. 

Dans son travail sur Salamandra salamandra (= S. maculosa), Ivreth (1930) reconnaît 

une formatio bulbaris pars posterior en s’interrogeant sur son homologation à un bulbe 

olfactif accessoire (= bulbulus accessorius). Nous venons de montrer l’individualité de cette 

structure chez la Salamandre ; il semble également que l’on puisse la considérer comme 

synonyme (du moins en partie) du nucleus postolfactorius lateralis de Kuiilenbeck (1921). 

b — Étude des autres Urodèles 

Si l’on s’en tient aux données de la littérature, le bulbe olfactif accessoire a été repré¬ 

senté chez quelques espèces seulement. Chez Triturus sp., Benedetti (1928) distingue 

un bulbo olfattorio accessorio ; à propos de Triturus cristalus {— Triton cristatus), l’auteur 

signale la présence de cellulae bulbares dorsales, zone nucléaire du bulbe olfactif accessoire. 

Bindewald (1914) signale un bulbulus accessorius chez Ambystoma tigrinum ; cette 

structure présente un stratum semi lunare qui représente la couche nucléaire du bulbe 

olfactif accessoire. Nous pensons que le nucleus postolfactorius latérales de Kuiilenbeck 

(1921) chez Ambystoma mexicanum (= Siredon pisciformis) est probablement l’équivalent 

(en partie tout du moins) du bulbe olfactif accessoire. Chez Ambystoma tigrinum, Herrick 

(1948) représente un bulbulus olfactorius accessorius. Chez Necturus maculosus, Herrick 

(1921) déclare : « There is an accessory olfactory bulb very poorly differentiated from the 

1. A l’aide du matériel qui a servi dans Thireau, 1975 c, nous précisons que : l’imprégnation deBodian 

et la triple coloration de Flemming mettent en évidence la zone glomérulaire qui est séparée, par quelques 

noyaux, de son homologue dans le bulbe olfactif principal caudal ; la triple coloration de Flemming révèle 

quelques globules lipidiques petits ou de taille moyenne disséminés aussi bien parmi les noyaux que dans 

les glomérules. 
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rostral portion of the bulb. » Cette position n’est pas entérinée ultérieurement (cf. Herrick, 

1933). Quant à Amphiuma means, selon Herrick (1921) « ... there is no clearly defined 

accessory bulb ». Nous n’avons pas mis en évidence un bulbe olfactif accessoire chez Necturus 

maculosus ; en revanche, chez Amphiuma tridactylum, il est probablement présent sur 

quelques coupes. Les travaux de Hirsch-Tabor (1908) et de Kretii (1931) ne font pas état 

d’un bulbe olfactif accessoire chez Proteus anguinus ; Benedetti (1933) signale un nucleus 

postolfactorius « ... alla porzione posteriore della formazione bulbare » ; selon nous, il s’agit 

du bulbe olfactif principal caudal. 

En somme, à l’exception de Necturus maculosus et de Proteus anguinus, nous avons 

toujours observé un bulbe olfactif accessoire chez toutes les espèces dont nous avons fait 

l’étude. Toutefois, nous pensons que le problème du bulbe olfactif accessoire mériterait 

une étude encore plus approfondie. 

C. — Les autres structures télencéphaliques des Urodèles 

Le découpage d’ensemble du télencéphale des Amphibiens selon Ecker’s et Wie- 

dersheim’s (1889) — pallium, subpallium — a été suivi (chez les LTrodèles) en particulier 

par Kdhlenbeck (1921), Holmgren (1922), Rôiirs (1955), Wachtler (1966)... L’étude 

historique que nous proposons pour la topographie télencéphalique des Urodèles répertorie, 

surtout d’après leur illustration, les travaux d’environ 30 auteurs sur une vingtaine d’espèces 

pour une trentaine de structures, sillons, commissures et ventricules. 

L’agencement topographique des structures télencéphaliques est suffisamment stable, 

au sein des Urodèles, pour ne pas nécessiter sa description détaillée 1 dans chaque espèce 

étudiée : l’illustration que nous proposons (fig. 1 à 9) représente l’essentiel des variations 

qualitatives que nous avons rencontrées. En revanche, nous avons jugé indispensable 

d’établir, par un ensemble d’homologies, un lien avec les résultats des auteurs antérieurs. 

La littérature n’est pas bien riche à ce sujet et nous n’avons relevé que les listes de Bin- 

dewald (1914) et d’Herrick (1933) sur le télencéphale des Amphibiens, Urodèles princi¬ 

palement. Quant au diencéphale, le travail de Bergquist (1932) constitue une référence 

essentielle. Nous avons cherché à établir un inventaire assez complet mais il  ne nous a pas 

été permis de consulter certains travaux comme ceux de Sumi (1926 a et b) ou de Krabbe 

(1962). Afin de ne pas surcharger nos listes d’homologies télencéphaliques, nous donnons, 

au préalable, le synonyme valide des espèces étudiées par les auteurs. 

Ambystoma sp. Tschudi = Amblystoma 

Ambystoma maculatum (Shaw) = Ambystoma punclatum 

Ambystoma mexicanum (Shaw) = Siredon pisciformis 

Necturus maculosus (Baf.) = Necturus maculatus 

Notophtalmus vir ides cens (Baf.) = Diemy(i)ctylus viridescens 

Salamandrina terdigitata (Lac.) = Salamandrina perspicillala 

Triturus alpestris (Laur.) = Triton alpestris 

Triturus cristatus (Laur.) = Triton cristatus 

Triturus cristatus dobrogicus (Kiritz.) = Triturus cristatus danubialis 

Triturus vulgaris (L.) = Triton taeniatus, Triton vulgaris. 

1. Comme chez Salamandra salamandra, cf. Tkireau, 1975 c. 
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1. Le bulbe olfactif principal 

= Bulbus olfactorius : Triturus vulgaris ; Studnicka (1895) — Ambystoma tigrinum ; 

Herrick (1948) — nombreuses espèces 1 ; Wachtler (1966). 

= Bulbo olfattorio : Triturus cristatus ; Benedetti (1928) — Proteus anguinus ; 

Benedetti (1933). 

= Formatio bulbaris : Proteus anguinus ; Hirscii-Tabor (1908) — Notophthalmus 

viridescens ; Rothig (1912) — Triturus sp. ; Benedetti (1928). 

= Lobus olfactorius : Triturus vulgaris ; Burckhardt (1891). 

= Olfactory : Desrnognathus fuscus ; Fish (1895) — Neclurus sp. ; Kingsbury (1895). 

= Olfactory bulb : Neclurus sp. ; Mc Kibben (1911) — Neclurus maculosus ; Her¬ 

rick (1933). 

= Rhinencephalon : Amphiuma tridactylum ; Osborn (1883). 

a — La couche des « Grains » (Pleurodeles waltl ; R. Y. Cajal, 1911) 

= Cellulae bulbares dorsales, médiales et ventrales ou Kôrnerschicht -f- cellulae laté¬ 

rales 4- (partim) prominentia dorso-laierails et ventro-lateralis : Ambystoma mexicanum ; 

Bindewald (1914). 

= Cellulae bulbares dorsales, médiales et ventrales : Proteus anguinus ; Kreth (1931). 

- Cellulae granulares dorsales, médiales et ventrales : Triturus cristatus ; Benedetti 

(1928). 

= Cellulae latérales ventriculi (partim) : N otophthalmus viridescens ; Rothig (1912). 

= Mitral and granule cells of the olfactory bulb : Neclurus sp. ; Me Kibben (1911). 

= Stratum granulare ou granular layer -|- transitional cells : Ambystoma tigrinum ; 

Herrick (1948). 

= Stratum granulare -f- superficial cells (dorsal et ventral) -f- transitional cells (dorsal 

et ventral) : Necturus maculosus ; Herrick (1933). 

= Stratum granulosum : nombreuses espèces 1 ; Wachtler (1966). 

b — La couche des cellules mitrales 

= Cellulae latérales superficiliaris : Proteus anguinus ; Kreth (1931). 

= Cellulae mitrales : Triturus cristatus ; Benedetti (1928). 

= Couche des cellules à panache : Pleurodeles waltl ; R. Y. Cajal (1911). 

= Mitralzellen : Proteus anguinus ; Hirscii-Tabor (1908). 

= Schicht der Mitraliszellen : Ambystoma mexicanum ; Bindewald (1914). 

= Strato delle cellule mitrali : Proteus anguinus ; Benedetti (1933). 

= Stratum of mitral cells : Necturus maculosus ; Herrick (1933) — id. ou layer of 

mitral cells, Ambystoma tigrinum ; Herrick (1948). 

1. Triturus c. cristatus, T. c. carnijex, T. c. dobrogicus, T. v. vulgaris, T. a. alpestris, Cynops pyrrliogas- 

ter, Pleurodeles waltl, N otophthalmus viridescens, Salamandra s. salamandra, S. atra, Eurycea bislineata, 

Desrnognathus fuscus. 
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} i ; 1. — Coupes transversales antéro-postérieures (a à f) de l’hémisphère cérébral gauche A’Hydro¬ 

mantes italicus. Pour avoir une représentation de toutes les structures télencéphaliques, l’intervalle 

entre deux niveaux successifs n’est pas constant (a-b : 0,36 mm ; b-c : 0,45 mm ; c-d : 0,45 mm ; d-e : 
0,54 mm ; e-f : 0,36 mm). 

do, angle dorsal ; en, sulcus endorhinalis ; me, sulcus medialis ; rh, sulcus rhinalis ; se, sulcus septi ; 

ve, angle ventral. 

1 : couche des grains du bulbe olfactif principal (s.l.) ; 2 : couche des noyaux mitraux du bulbe olfactif 

principal (s.l.) ; 3 : glomérules du bulbe olfactif principal (s.l.) ; 4 : nucleus ol/actorius anterior ; 5 : noyau 

antéro-septal ; 6 : archipallium ; 7 : pallium dorsal ; 8 : pallium latéral ; 9 : striatum ; 10 : bulbe olfactif 

accessoire; 11 : noyau inter-striato-septal ; 12 : septum; 13 : épistriatum ; 14 : noyau des commissures; 

15 : amygdale ; 16 : noyau préoptique. 

c — La couche plexiforme 

= Couche moléculaire : Pleurodeles waltl ; R. Y. Cajal (1911). 

= Molecular layer ou plexiform layer : Amhystoma tigrinum ; Herrick (1948). 

= Strato molecolare : Triturus cristatus ; Benedetti (1928). 

= Stratum moleculare ; Necturus maculosus ; Herrick (1933) — Amhystoma tigri¬ 

num ; Herrick (1948). 

= Stratum plexiforme : nombreuses espèces 1 ; Waciitler (1966). 

= Zona molecularis : Amhystoma mexicanum ; Bindewald (1914). 

d — La couche glomérulaire 

= Carnpo glomerulare mediale et latérale : Proteus angumus ; Benedetti (1933). 

= Couche des glomérules : Pleurodeles waltl ; R. Y. Cajal (1911). 

1. Voir la note infrapaginale de la page 709. 



Fig. 2. — Coupes transversales antéro-postérieures (a à c) de l’hémisphère cérébral droit de Taricha granu¬ 
losa (1), de Triturus montandoni (2) et d’Euproctus asper (3). 

A. : archipallium ; B.A. : bulbe olfactif accessoire ; B.P.g. : couche des grains du bulbe olfactif princi¬ 

pal : B.P.m. : couche des noyaux mitraux du bulbe olfactif principal ; E. : épistriatum ; N.a.s. : noyau 

antéro-septal ; N.c. : noyau des commissures ; N.i.s.s. : noyau inter-striato-septal ; N.O.a. : nucleus oljac- 

torius anterior ; P. d. : pallium dorsal ; P.l. : pallium latéral ; P.s.f.s. : pars supra foraminalis septi ; S. : sep¬ 
tum ; St. : striatum. 



712 — 

= Formatio bulbaris : Notophthalmus ciridescens ; Rôtiiig (1912). 

= Glomerula olfactoria : nombreuses espèces 1 ; Wachtler (1966). 

= Glomérule : Neclurus sp. ; Kingsbury (1895). 

= Glomeruli : Trituras vulgaris ; Bcrckiiardt (1891) — Ambysloma mexicanum ; 
Bindewald (1914). 

= Glomeruli olfattori : Trituras crislalus ; Benedetti (1928). 

= Olfactory glomerules : Plethodon glulinosus ; Dodds (1907). 

= Strato glomerulare : Proteus anguinus ; Benedetti (1933). 

= Stratum glomerulosum : Necturus maculosus ; Herrick (1933) Ambysloma 

tigrinum ; Herrick (1948). 

e — Le stratum nervosum : Neclurus maculosus  Herrick (1933) — Ambysloma 

tigrinum ; Merrick (1948). 

= Faisceaux de fibres olfactives : Pleurodeles waitl ; R. Y. Cajal ( 1911). 

= Formatio bulbaris (partial) : Proteus anguinus ; Kreth (1931). 

= Fila olfactoria : Proteus anguinus ; IIirsch-Tabor ( 1908) —Ambysloma mexicanum ; 
Bindewald (1914). 

2. Le nucleus olfactorius anterior 

Necturus sp. ; Me Kibben (1911) — Ambysloma sp. ; Burr (1920) — Trituras sp. ; 
Benedetti (1928), id. (partial) — nombreuses espèces1; Wachtler (1966) — Ambys- 

toma tigrinum ; Herrick (1948). 

= Nucleus olfactorius anterior 4- cellulae mediates : Ambysloma mexicanum. ; Bin¬ 

dewald (1914). 

= Nucleus olfactorius anterior medialis (pars crassa + pars tenuis) : Necturus macu¬ 

losus ; Herrick (1933). 

3. Le septum (s. 1.) 

a — Le noyau antéro-septal 

= Nucleus medialis septi : Necturus sp. ; Me Kibben (1911). 

= Nucleus medianus septi : Ambysloma sp. ; Burr (1920). 

= Nucleus olfactorius anterior centralis : Necturus maculosus ; Herrick (1933). 

= Nucleus olfactorius anterior centralis -f- medialis : Ambysloma tigrinum  Her¬ 

rick (1948). 

= Septum (partim) -R eminentia septalis (partial) -f- nucleus poslolfactorius (partial) : 

Ambysloma mexicanum ; Kuhlenbeck (1921). 

1. Voir la note infrapaginale de la page 709. 



Fig. 3. — Coupes transversales antéro-postérieures (a à c) de l’hémisphère cérébral gauche de Tulototriton 
verrucosus (4), de Salamandrina terdigitata (5) et de Cynops pyrrhogasler (6). 

A. : archipallium ; 15.A. : bulbe olfactif accessoire ; B.P.g. : couche des grains du bulbe olfactif principal 

B.P.m. couche des noyaux mitraux du bulbe olfactif principal ; E. : épistriatum ; N.a.s. : noyau antéro- 

septal ; N.c. : noyau des commissures ; N.i.s.s. : noyau inter-striato-septal ; N.O.a. : nucleus olfaclorius 
anterior ; P.d. : pallium dorsal ; P.l. : pallium latéral ; S. : septum ; St. : striatum. 
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i) — Le septum médial 

= Eminentia septalis : Notophtalmus viridescens ; Rôthig (1912). 

= Medial septum : Ambystoma tigrinum ; Kokoros et Northcutt (1977). 

= Nucleus medialis -f- eminentia septalis : Hynobius sp. ; Rôthig (1912). 

= Nucleus medialis septi : Proteus anguinus ; Kreth (1931) — Necturus maculosus ; 

IIkrrick (1933) — Ambystoma tigrinum ; Herrick (1948). 

= Nucleus medialis septi septum ependimale : Triturus sp. et Triturus cristatus ; 

Benedetti (1928). 

= Nucleus medianus septi + septum ependymale -f- eminentia septalis : Ambystoma 

mexicanum ; Bindewald (1914). 

= Nucleus septi (partim) : Ambystoma maculatum ; Piatt (1951). 

= Septum (partim) -)- eminentia septalis (partim) -J- nucleus postolfactorius medialis 

(partim) : Ambystoma mexicanum et Triturus vulgaris ; Kuhlenbeck (1921). 

= Septum ependymale : Necturus sp. ; Mc Kibben (1911) — Triturus sp. ; Sôder- 

berg (1922). 

= Septum nucleus medialis : nombreuses espèces 1 ; Wachtler (1966). 

c — La pars supra foraminalis septi 

= Pars fimbrialis septi : Hynobius sp. ; Rôtiiig (1912) — Ambystoma mexicanum ; 

Bindewald (1914) — Triturus sp. ; Benedetti (1928) — Necturus maculosus ; Herrick 

(1933) — Ambystoma tigrinum-, Herrick (1948). 

d — Le septum latéral 

= Lateral septum : Ambystoma tigrinum ; Kokoros et Northcutt (1977). 

= Nucleus lateralis : Hynobius sp. ; Rôthig (1912). 

= Nucleus lateralis septi : Triturus sp. et Triturus cristatus ; Benedetti (1928) — 

Proteus anguinus; Kretii (1931) — Necturus maculosus; Herrick (1933), id. (partim) 

— Ambystoma tigrinum ; Herrick (1948). 

= Nucleus medialis septi : Triturus sp. ; Sôderberg (1922). 

= Nucleus septi (partim) : Ambystoma maculatum; Piatt (1951). 

= Prominentia medialis : Notophthalmus viridescens ; Rôthig (1912). 

= Septum (partim) -)- eminentia septalis (partim) -)- nucleus postolfactorius medialis 

(partim) : Ambystoma mexicanum et Triturus vulgaris ; Kuhlenbeck (1921). 

= Septum nucleus lateralis : nombreuses espèces 1 ; Wachtler (1966). 

e — Les noyaux commissuraux 

= Bed nuclei : Ambystoma tigrinum ; Herrick (1948) ; Kokoros et Northcutt 

(1977). 

= Nucleus basalis (partim) : Ambystoma mexicanum; Kuhlenbeck (1921). 

= Nucleus praeopticus : Proteus anguinus ; Benedetti (1933). 

1. Voir la note infrapaginalc de la page 709. 
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Fig. 4. — Coupes transversales antéro-postérieures (a à e) de l’hémisphère cérébral gauche de Pleurodeles 

waltl (7) et Chioglossi lusitanica (8). 

A. : archipallium ; B.A. : bulbe olfactif accessoire ; B.P.g. : couche des grains du bulbe olfactif princi¬ 

pal ; B.P.m. : couche des noyaux mitraux du bulbe olfactif principal ; E. : épistriatum ; N.a.s. : noyau 

antéro-septal ; N.c. : noyau des commissures ; N.i.s.s. : noyau inter-striato-septal ; N.O.a. : nucleus olfac- 
torius anterior ; P.d. : pallium dorsal ; P.l. : pallium latéral ; S. : septum ; St. : striatum. 
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= Pars ventro-lateralis (partim) : Triturus sp., Triturus cri&latus et Trilurus vulgaris, 

Benedetti (1928). 

= Prominentia ventralis : Necturus maculosus ; Rothig (1911). 

= Prominentia ventralis (partim) nucleus septi -|- bed nuclei : Necturus maculo¬ 

sus ; Herrick (1933). 

= Prominentia venir alls (partim) -\- prominentia medialis (partim) : Hynobius sp. ; 

Rothig (1912). 

= Prominenza ventro-laterale (partim) : Proteus anguinus ; Benedetti (1933). 

= Septum : Triturus sp. ; Sôderberg (1922). 

- Striatum : Triturus vulgaris ; IIomeyer (1951). 

1 -  Le noyau inter-strialo-seplal 

= Nucleus accumbens : Ambystoma tigrinurn ; Kokoros et Northcutt (1977). 

= Nucleus basalis (partim) : Ambystoma mexicanum ; Kuhlenbeck (1921). 

= Pars ventro-lateralis (partim) : Triturus sp. et Triturus vulgaris ; Benedetti (1928). 

= Prominentia ventralis : Notophthalmus viridescens ; Rothig (1912), id. (partim) 

— Proteus anguinus ; Kretii (1931). 

= Prominentia ventralis -)- nucleus accumbens septi { nucleus caudatus : Ambys¬ 

toma tigrinurn ; Herrick (1948). 

= Prominentia ventralis (partim) nucleus lateralis septi (partim) : Necturus macu¬ 

losus-, Herrick (1933). 

= Prominentia ventralis + prominentia medialis : Ambystoma mexicanum ; Binde- 

wai.d (1914). 

= Septal parts : Triturus sp. ; Sôderberg (1922). 

= Septum : Trilurus vulgaris ; Rudebeck (1945). 

4. Le striatum 

= Area striati : Proteus anguinus ; Kretii (1931). 

= Cellulae latérales ventriculi (partim) : Notophthalmus viridescens-, Rothig (1912) 

— Ilynobius sp. ; Rothig (1912). 

= Corpora striata : Plelhodon glutinosus ; Dodds (1907). 

= Corpus striatum : Triturus vulgaris ; Studnicka (1895) — Ambystoma maculatum; 

Piatt (1951) — nombreuses espèces 1 ; Wachtler (1966) — Ambystoma tigrinurn ; Koko¬ 

ros et Northcutt (1977). 

= Corpus striatum pars dorsalis et ventralis nucleus amydalae + (?) nucleus amyg¬ 

dalae dorso-lateralis : Ambystoma tigr-inum ; Herrick (1948). 

= Corpus striatum -f- nucleus olfactorius anterior ventrolateralis -f- prominentia ventro- 

lateralis : Necturus maculosus ; Herrick (1933). 

= Epistriatum : Trilurus vulgaris ; Benedetti (1933) ; Homeyer (1951). 

= Epistriatum -(- nucleus basalis (partim) : Ambystoma mexicanum-, Kuhlenbeck 

(1921). 

1. Voir la note infrapaginale de la page 709. 



Fig. 5. — Coupes transversales antéro-postérieures (a à c) de l’hémisphère cérébral gauche d'Aneides 

lugubris (9), d'Ensatina eschscholtzii xanthoptica (10) et de Pletliodon glutinosus (11). 
A. : archipallium ; B. A. : bulbe olïactif accessoire ; B.P.g. : couche des grains du bulbe olfactif princi¬ 

pal ; B.P.m. : couche des noyaux mitraux du bulbe olfactif principal ; E. : épislriatum ; N.a.s. : noyau 

antéro-septal ; N.c. : noyau des commissures ; N.i.s.s. : noyau inter-striato-septal ; N.O.a. : nucleus oljac- 

lorius tinterior ; P.d. : pallium dorsal ; P.l. pallium latéral ; S. : septum ; St. : striatum. 
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= Nucleus basalis : Trilurus vulgaris ; Kuhlenbeck (1921). 

= Prominentia venlralis (partim) : Proteus anguinus ; Kreth (1931). 

= Prominenza ventro-laterale (partim) -|- regio epistriata : Proteus anguinus ; Bene¬ 

detti (1933). 

= Striatum : Proteus anguinus ; Hirsch-Tabor (1908) — Ambystoma mexicanum ; 
Bindewald (1914). 

= Tuberculum olfactorium : Triturus sp. ; Soderberg (1922) — Triturus vulgaris ; 
Rudebeck (1945). 

5. L’épistriatum 

Proteus anguinus ; Hirsch-Tabor (1908) — Triturus vulgaris ; Kuhlenbeck (1921). 

== Area lateralis pallii : Triturus vulgaris ; Homeyer (1951). 

= Lateral cellular prominence : Ambystoma tigrinum ; Kokoros et Northcutt (1977). 

= Nucleus amygdalae : Proteus anguinus ; Kreth (1931). 

= Nucleus amygdalae (partim) -f- prominentia lateralis : Necturus maculosus. 

= Nucleus amygdalae dorso-laleralis (partim) : Ambystoma tigrinum ; Herrick 

(1948). 

(?) = Nucleus postolfactorius lateralis : Triturus vulgaris ; Kuhlenbeck (1921). 

= Prominentia dorso-lateralis : Triturus cristatus et Triturus vulgaris ; Benedetti 

(1928). 

= Prominentia lateralis : Notophthalmus viridescens ; Rôthig (1912) — Hynobius sp. ; 
Rôthig (1912), id. (partim) —Ambystoma mexicanum ; Bindewald (1914). 

= Regio curva : Triturus sp. ; Soderberg (1922). 

6. Le pallium (s. 1.) 

a — Le pallium dorsal 

= Area dorsalis pallii : Triturus vulgaris et Ambystoma mexicanum ; Kuhlenbeck 

(1921) — Triturus vulgaris ; Homeyer (1951). 

= Cellulae dorsales ventriculi (partim) : Notophthalmus viridescens et Hynobius sp. ; 

Rôthig (1912). 

= Dorsal palliai area : Ambystoma maculatum ; Piatt (1951). 

= Dorsal pallium : Ambystoma tigrinum ; Kokoros et Northcutt (1977). 

= Formatio pallialis : Proteus anguinus ; Benedetti (1933). 

= Pallium : Triturus sp. ; Soderberg (1922). 

= Primordium pallii dorsalis : nombreuses espèces 1 ; Wachtler (1966). 

= Primordium pallii dorsalis -f- nucleus olfactorius anterior dorsalis : Ambystoma 

tigrinum ; Herrick (1948). 

= Primordium pallii dorsalis prominentia dorso-medialis : Necturus maculosus -r 

Herrick (1933). 

1. Voir la note infrapaginale de la page 709. 
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Fig. 6. — Coupes transversales antéro-postérieures (a à c) de l’hémisphère cérébral gauche de Desmo- 

gnathus quadramaculatus (12), de Bolitoglossa altamazonica (13), d1 Eurycea longicauda (14) et de Batra- 
choseps attenuatus (15). 

A. : archipallium ; B.A. : bulbe olfactif accessoire ; B.P.g. : couche des grains du bulbe olfactif princi¬ 

pal ; B.P.m. : couche des noyaux mitraux du bulbe olfactif principal ; E. : épistriatum ; N.a.s. : noyau 

antéro-septal ; N.c. : noyau des commissures ; N.i.s.s. : noyau inter-striato-septal ; N.O.a. : nucleus olfac- 

torius anterior ; N.p. : noyau préoptique ; P.d. : pallium dorsal ; P.l. : pallium latéral ; S. : septum ; St. : 

striatum. 
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h — Le pallium latéral 

— Area lateralis pallii : Trituras vulgaris-, Kuiilenbeck (1921): IIo.meyer '1951), 

id, (partim). 

- Cellulae dorsales çenlriculi (partir») : Notophthalmus viridescens ; IÎOthig (1912). 

= Lateral pallium : Ambystoma tigrinum ; Kokoros et Northcutt (1977). 

= Nucleus olfactorius lateralis : Triturus sp. ; Soderberg (1922) — Trituras vulgaris; 

Rudebeck (1945). 

= Pars dorsalis : Triturus cristatus ; Benedetti (1928). 

= Primordialn piriforme : nombreuses espèces1, Wachtlf.r (1966). 

= Primordium piriforme -f- prominentia dorsolateralis nucleus olfactorius anterior 

dorsalis : Neclurus maculosus ; Herrick (1933). 

= Primordium piriforme -\- prominentia lateralis -)- nucleus olfactorius anterior dorso¬ 

lateralis : Ambystoma tigrinum; Herrick (1948). 

= Prominentia lateralis : Hynobius sp. ; Rôthig (1912), id. (partial) ——. Proteus 

an gainas ; Kheth (1931). 

c — U archipallium 

= Ammon’s horn : Plethodon glutinosus ; Dodds (1907). 

= Area medialis pallii : Ambystoma mexicanum ; Kuiilenbeck (1921) —- Triturus 

vulgaris ; Homeyer (1951). 

= Callosal eminence : Desmognathus fuscus ; Fisn (1895). 

= Cellulae mediates ventriculi : Notophthalmus viridescens : Rôthig (1912). 

= Medial pallium : Ambystoma tigrinum ; Kokoros et Northcutt (1977). 

= Pallium : Triturus vulgaris ; Studnicka (1895). 

= Primordium hippocampi : Proteus anguinus ; Hirsch-Tabor (1908) ; Kretii (1931) ; 
Benedetti (1933), id. (partim) — Ambystoma sp. ; Burr (1920) — Ambystoma macula- 

turn; Piatt (H951) — Ambystoma mexicanum ; Bindewald (1914) ; Kuiilenbeck (1921) 

— Ambystoma tigrinum : Herrick (1948) — Hynobius sp. ; Rôthig 1912) — Neclurus sp. ; 
Me Iyibben (1911) • —s Necturus maculosus ; Herrick (1933) —• Notophthalmus viridescens ; 
Rôthig (1912) Triturus cristatus : Benedetti (1928) - - nombreuses espèces Waciitler 

(1966). 

= Septum (partim) : Proteus anguinus ; Benedetti (1933). 

7. L'amygdale 

= Amygdala : Ambystoma tigrinum ; Kokoros et Northcutt (1977). 

= Nucleus amygdalae : Triturus sp. ; Benedetti (1928) — Necturus maculosus ; 
Herrick (1933) — Ambystoma tigrinum ; Herrick (1948), id. (partim). 

= Strio-amygdaloid-complex (massa cellularis reuniens) : Triturus sp. ; Rudebeck 

(1945). 

= Zellstrang : Ambystoma mexicanum ; Kuhlenbeck (1921). 

1. Voir la note infrapaginale de la page 709. 



Pd. 

Fig. 7. • — Coupes transversales antéro-postérieures (a à c) de l’hémisphère cérébral droit de Dicamptodon 

ensatus (16), Rhyacotriton olympiens (18) et de l’hémisphère cérébral gauche d'Ambystoma texanum (17). 

A. : archipallium ; B.A. : bulbe olfactif accessoire ; B.P.g. : couche des grains du bulbe olfactif 

principal ; B.P.m. : couche des noyaux mitraux du bulbe olfactif principal ; E. épistriatum ; N.a.s. : noyau 

antéro-septal ; N.c. : noyau des commissures ; N.i.s.s. : noyau inter-striato-septal ; N.p. : noyau préop¬ 

tique ; P.d. : pallium dorsal ; P.l. : pallium latéral ; P.s.f.s. : pars supra-foraminalis-septi ; S. : septum ; 
St. : striatum. 

1, 11 
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8. Le noyau préoptique1 

= Nucleus praeopticus : Trituras vulgaris ; Kuhlenbeck (1921) — Trituras sp. ; 

Benedetti (1928) — Proteus anguinus ; Kreth (1931). 

= Nucleus preopticus : Necturus sp. ; Mc Kibben (1911) — Ambystoma tigrinum ; 
Herrick (1948). 

= Nucleus preopticus anterior : Necturus maculosus ; Herrick (1933). 

= Nucleus praeopticus recessi : Proteus anguinus ; Benedetti (1933). 

= Preoptic nucleus ; Ambystoma tigrinum ; IŸokoros et Northcutt (1977). 

9. Divers : commissures, ventricules et sillons 

a — Les commissures 

— La commissure antérieure ou paléopalliée 

— Anterior commissure : Amphiuma tridactylum ; Osborn (1883) — Amphibiens ; 

Osborn (1886) — Plethodon glutinosus ; Dodds (1907) — Ambystoma tigrinum ; Kokoros 

et Northcutt (1977). 

= Commessura anteriore : Proteus anguinus ; Benedetti (1933). 

= Lower bundle : Amphibiens ; Osborn (1886). 

= Praecommissura : Amphiuma tridactylum ; Osborn (1883). 

— La commissure archipalliée 

= Commissura hippocampi : Necturus sp. ; Mc Kibben (1911) — Ambystoma mexica- 

num ; Bindewald (1914) — Proteus anguinus ; Benedetti (1933) — Necturus maculosus ; 
Herrick (1933). 

= Corpus callosum : Amphibiens ; Osborn (1886) -—• Plethodon glutinosus ; Dodds 

(1907). 

= Dorsal commissure : Necturus sp. ; Kingsbury (1895). 

= Hippocampal commissure : Ambystoma tigrinum ; Herrick (1948). 

= Palliai commisure : Ambystoma tigrinum ; Kokoros et Northcutt (1977). 

= Upper bundle : Amphibiens ; Osborn (1886). 

b — Les ventricules 

— Le ventricule latéral 

= Cavité du ventricule : Pleurodeles waltl ; B. Y. Cajal (1911). 

= Lateral ventricle : Plethodon glutinosus ; Dodds (1907). 

= Lateral ventricle (ou parocoele) -f- rhinocoele : Necturus sp. ; Kingsbury (1895). 

= Procoelia : Amphiuma tridactylum ; Osborn (1883). 

= Ventricolo latérale -f- ventricolo comune : Proteus anguinus ; Benedetti (1933). 

= Ventriculus lateralis : Trituras vulgaris ; Studnicka (1895) —- Hynobius sp. et 

1. Cette structure est diencéphalique. 
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Fig. 8. — Coupes transversales antéro-postérieures (a à c) de l’hémisphère cérébral gauche d’Amphiuma 

tridactylum (19), Hynobius naevius (21) et de l’hémisphère cérébral droit d’Onychodactylus japonicus (20). 

A. : archipallium ; B.A. : bulbe olfactif accessoire ; B.P.g. : couche des grains du bulbe olfactif princi¬ 

pal ; B.P.m. : couche des noyaux mitraux du bulbe olfactif principal ; E. : épistriatum ; N.a.s. : noyau antéro- 

septal ; N.c. : noyau des commissures ; N.i.s.s. : noyau inter-striato-septal ; P.d. : pallium dorsal ; P.l. : 

pallium latéral ; S. : septum ; St. : striatum. 
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Notophthalmus viridescens ; Rôthig (1912) — Ambystoma mexicanum ; Bindewald (1914) 

— Ambystoma tigrinum ; Herrick (1948). 

= Ventriculus lateralis -f- ventriculus bulbi olfactorius : Proteus anguinus ; Kreth 

(1931). 

= Ventriculus lateralis -f- ventriculus communis : Triturus cristatus et Trituras vul¬ 

garis ; Benedetti (1928). 

— Le foramen de Monrô 

= Foramen Monroï : Triturus vulgaris ; Benedetti (1928). 

= Interventricular foramen : Plethodon glutinosus ; Dodds (1907) — Necturus sp. ; 

Me Kibben (1911) — Ambystoma mexicanum ; Bindewald (1914) —- Ambystoma tigri¬ 

num ; Kokoros et Northcutt (1977). 

= Porta ou foramen of Monro : Necturus sp. ; Kingsbury (1895). 

— Le recessus préoptique 1 

= Preoptic recess : Plethodon glutinosus ; Dodds (1907). 

= Recessus praeopticus : Triturus vulgaris ; Kuiilenbeck (1921). 

= Recessus preopticus : Necturus sp. ; Me Kibben (1911). 

c — Les sillons 

— Le sulcus limitons medialis 

= Fissura limitans hippocampi : Proteus anguinus ; Kreth (1931). 

= Sulcus limitans hippocampi : Notophthalmus viridescens ; Rôthig (1912) — Ambys¬ 

toma mexicanum; Bindewald (1914) — Triturus sp. et Triturus cristatus; Benedetti 

(1928), id. (partim) — Ambystoma tigrinum; Herrick (1948) — nombreuses espèces2; 

Wachtler (1966). 

— L’angle dorsal 

= Sulcus limitans hippocampi : Triturus sp. et Triturus cristatus ; Benedetti (1928), 

(partim). 

— Le sulcus rhinalis : Necturus maculosus ; Herrick (1933) — Ambystoma 

tigrinum ; Herrick (1948). 

— Le sulcus endorhinalis : Triturus sp. et Triturus cristatus ; Benedetti (1928) 

— Proteus anguinus ; Benedetti (1933) — Necturus maculosus ; Herrick (1933). 

— L’angle ventral 

= Angulus ventralis : Necturus maculosus ; Herrick (1933) — Triturus vulgaris ; 
Rudebeck (1945) — Ambystoma tigrinum ; Herrick (1948). 

— Le sulcus septi 

= Sulcus limitans septi : Ambystoma tigrinum ; LIerrick (1948). 

1. Structure du diencéphale. 

2. Voir la note infrapaginale de la p. 709. 



0 

Fig. 9. — Coupes transversales antéro-postérieures (a à e) de l’hémisphère cérébral gauche de Proteus 

anguinus (22) et de Necturus maculosus (23). 

A. : archipallium ; B.A. : bulbe olfactif accessoire ; B.P.g. : couche des grains du bulbe olfactif prin¬ 

cipal ; B.P.m. : couche des noyaux mitraux du bulbe olfactif principal ; E. : épistriatum ; N.a.s. : noyau 

antéro-septal ; N.c. : noyau des commissures ; N.i.s.s. : noyau inter-striato-septal ; N.O.a. : nucleus olfac- 
torius anterior ; P.d. : pallium dorsal ; P.l. : pallium latéral ; S. : septum ; St. : striatum. 
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II. ÉTUDE VOLUMÉTRIQUE INTERSPÉCIFIQUE 

DES RÉGIONS TÉLENCÉPHALIQUES 

A. — Signification phylogénétique du taux d’allométrie 

DES RELATIONS INTERSPÉCIFIQUES SOM AT O-TÉL ENCÉPHALIQUES 

(Tabl. I) 

Le tableau I fournit les caractéristiques statistiques des relations somato-télencépha- 

liques pour divers taxons : O. Urodèles (n = 43) ; S/s O. Salamandroidea (n = 23) ; F. 

Salamandridae (n = 20) ; G. Triturus (n = 7) ; S/s O. Ambystoinatoidea (n = 18) ; F. 
Plethodontidae (n = 14) ; G. Plethodon (n = 4) et F. Ambystomatidae (n = 4). Pour la 

relation bulbe olfactif accessoire/Ps x, l’effectif des espèces étudiées n’est que de n = 41 

pour les Urodèles et n = 23 pour les Salamandroidea car il  n’y a pas de bulbe olfactif acces¬ 

soire chez les Proteidae. Les allométries sont calculées pour une sécurité de 95 % (au mini¬ 

mum) ; quand cette sécurité n’est pas atteinte, elles figurent en chiffres gras (tabl. I). 

Chacun des 8 taxons a une allométrie globale télencéphale/Ps qui sert de référence 

pour la comparaison des allométries partielles. Les structures télencéphaliques progressives 

(phylogénétiquement) ont une allométrie supérieure à l’allométrie de référence ; dans le 

cas contraire, la structure a une transformation phylogénétique dite régressive. 

Chez les Urodèles, la région olfactive est progressive quel que soit le regroupement 

taxonomique. L’analyse détaillée des structures de l’aire olfactive confirme ce résultat 

à 90 % (43 cas favorables sur 48). Le bulbe olfactif accessoire est une structure progressive 

sauf chez les Ambystomatidae et le genre Plethodon. Le bulbe olfactif principal (s. 1.) est 

une structure progressive dans 94 % des cas étudiés (30 cas favorables sur 32). La partie 

caudale du bulbe olfactif principal est plus progressive que sa partie rostrale chez les Uro¬ 

dèles, les Salamandroidea, les Salamandridae, les Plethodontidae et le genre Plethodon. 

Ce schéma est inversé chez les Ambystomatidae. Dans la région rostrale du bulbe olfactif 

principal, la couche des grains est plus progressive que la couche des noyaux mitraux ; 

dans la région caudale, ce schéma est inversé. De telles oppositions, à l’intérieur de la struc¬ 

ture olfactive principale, justifient, a posteriori, la nature de son découpage anatomique 

(cf. Thireau, 1975 c). 

Le nucleus olfactorius anterior est une structure très progressive dans tous les taxons 

étudiés, sauf chez les Salamandridae. Au sein de la région olfactive, les structures les plus 

progressives sont la couche mitrale du bulbe olfactif principal caudal et le nucleus olfactorius 

anterior. 

La région palliée ne peut guère se définir par une tendance générale, sauf par sa rela¬ 

tive stabilité ; en effet les résultats sont peu tranchés, quel que soit le taxon étudié. En 

revanche, le paléopallium (pallium dorsal + pallium latéral) est progressif et s’oppose à 

l’épistriatum mais, surtout, à l’archipallium. Ce dernier, dont l’ancienneté phylogénétique 

est forte, est régressif dans tous les taxons, tandis que le pallium dorsal est toujours progres¬ 

sif. 

1. Ps ou poids somatique. 



Ta in.eau I. — Caractéristiques statistiques des relations liant le poids du télencéphale ou de ses structures, 

au poids somatique. 

Caudata 
Salaman- 

DROIDEA 

Salaman- 

DRIDAE 
Triturus 

Ambysto- 

M ATOIDEA 

Plethodon- 

TIDAE 
Plelhodon 

Ambysto- 

MATIDAE  

Télencéphale/Ps 0,545 0,946 0,514 0,978 0,577 0,957 0,676 0,963 0,598 0,886 0,818 0,813 0,725 0,956 0,464 0,987 

Aire Olfactive/Ps 0,610 0,946 0,564 0,966 0,623 0,933 0,693 0,962 0,669 0,907 0,886 0,847 0,978 0,855 0,506 0,986 

Bulbe O.A./Ps 0,622 0,674 0,546 0,797 0,706 0,714 1,122 0,967 0,713 0,828 0,950 0,765 0,670 0,928 0,429 0,869 

Grains B.ChP.R./Ps 0,591 0,855 0,569 0,853 0,669 0,686 0,798 0,742 0,680 0,864 0,887 0,728 0,809 0,941 0,566 0,976 

Mitr. B.O.P.R./Ps 0,572 0,845 0,513 0,807 0,610 0,578 0,652 0,834 0,704 0,906 0,881 0,803 0,911 0,762 0,546 0,996 

0,660 0,930 0,604 0,948 0,687 0,907 0,729 0,929 0,677 0,898 0,924 0,844 1,158 0,876 0,514 0,987 

Mitr. B.0.P.C./Ps 0,765 0,897 0,664 0,944 0,807 0,929 0,716 0,960 0,759 0,840 1,112 0,807 1,185 0,903 0,491 0,945 

N.O.A./Ps 0,650 0,894 0,616 0,961 0,567 0,906 0,814 0,888 0,735 0,808 1,033 0,752 0,945 0,688 0,652 0,900 

0,539 0,941 0,520 0,975 0,597 0,955 0,707 0,932 0,577 0,870 0,794 0,783 0,670 0,997 0,471 0,986 

0,520 0,929 0,511 0,977 0,564 0,950 0,672 0,933 0,577 0,854 0,814 0,764 0,586 0,979 0,459 0,995 

Pallium dorsal/Ps 0,556 0,934 0,526 0,964 0,626 0,944 0,771 0,916 0,602 0,871 0,822 0,784 0,756 0,997 0,511 0,984 

Pallium latérai/Ps 0,602 0,919 0,566 0,946 0,688 0,909 0,698 0,921 0,587 0,875 0,787 0,797 0,873 0,997 0,445 0,956 

Epistriatum/Ps 0,525 0,840 0,554 0,891 0,634 0,757 0,867 0,889 0,480 0,729 0,668 0,595 0,295 0,514 0,457 0,905 

0,504 0,930 0,460 0,973 0,522 0,955 0,635 0,989 0,589 0,868 0,824 0,813 0,699 0,874 0,435 0,959 

0,497 0,913 0,459 0,965 0,511 0,931 0,539 0,961 0,550 0,818 0,791 0,812 0,684 0,764 0,435 0,845 

N.A.S./Ps 0,646 0,889 0,557 0,907 0,696 0,843 0,668 0,794 0,779 0,867 0,994 0,742 1,091 0,642 0,510 0,999 

0,538 0,835 0,480 0,915 0,563 0,840 0,949 0,950 0,695 0,802 0,965 0,651 0,406 0,979 0,603 0,968 

N.I.S.S.'/Ps 0,513 0,873 0,437 0,905 0,591 0,924 0,968 0,990 0,676 0,890 0,838 0,742 0,417 0,390 0,592 0,995 

N.C./Ps' 0,558 0,906 0,494 0,961 0,558 0,929 0,698 0,898 0,659 0,843 0,960 0,853 1,743 0,875 0,435 0,870 

Amygdale/Ps 0,560 0,882 0,486 0,922 0,587 0,873 0,827 0,872 0,690 0,835 1,028 0,833 1,501 0,880 0,356 0,965 

Dans chaque famille, la première colonne concerne l’axe majeur réduit et la seconde colonne correspond au coefficient de corrélation. 

Bulbe O.A. = bulbe olfactif accessoire ; B.O.P.C. = bulbe olfactif principal caudal ; B.O.P.R. = bulbe olfactif principal rostral ; Mitr. = 

noyaux mitraux ; N.A.S. = noyau antéro-septal ; N.C. = noyau des commissures ; N.I.S.S. = noyau inter-striato-septal ; N.O.A. = nucleus 

olfactorius anterior ; Ps = poids somatique. 
Chiffres en caractères gras : sécurité de l’axe majeur réduit inférieure à 95 %. 



Fig. 10. -— Dispersion des indices volumétriques * des régions télencéphaliques de Triturus alpestris (1), 

Triturus boscai (2), Triturus cristatus (3), Triturus helveticus (4), Triturus marmoratus (5) et Triturus 

montandoni (6). 

A : archipallium ; Am : amygdale ; H.A. : bulbe olfactif accessoire ; B.I’.c.g. : couche des grains du bulbe 

olfactif principal caudal ; B.P.c.m. : couche des noyaux mitraux du bulbe olfactif principal caudal ; B.P.r.g. : 

couche des grains du bulbe olfactif principal rostral ; B.P.r.m. : couche des noyaux mitraux du bulbe olfac¬ 

tif  principal rostral ; E : épistriatum : N.a.s. : noyau antéro-septal ; N.c. : noyau des commissures ; N.i.s.s. : 

noyau inter-striato-septal ; N.O.a. : nucleus oljactcrius anterior ; O : région olfactive ; Pa : région palliée ; 

Pa.d. : pallium dorsal ; Pad. pallium latéral ; Pe : poids encéphalique ; S : septum ; Sp : région subpalliée ; 

St : striatum ; T : télencéphale. 

* Sur la base de Trituras vulgaris (porté à la valeur 100) et pour une allométrie AMR = 0,52. 
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Fig. 11. — Dispersion des indices volumétriques * des régions télencéphaliques de Salamandra alra (7), 

Salamandra s. lastuosa (8), Salamandra s. terrestris (9), Euproctus asper (10), Euproctus a. castelmou- 
liensis (11) et Euproctus mcntanus (12). 

A : archipallium ; Am : amygdale ; B.A. : bulbe olfactif accessoire ; B.P.c.g. : couche des grains du 

bulbe olfactif principal caudal ; B.P.c.m. : couche des noyaux mitraux du bulbe olfactif principal caudal ; 

B.P.r.g. : couche des grains du bulbe olfactif principal rostral ; B.P.r.m. : couche des noyaux mitraux du 

bulbe olfactif principal rostral ; E : épistriatum ; N.a.s. : noyau antéro-septal ; N.c. : noyau des commis¬ 

sures ; N.i.s.s. : noyau inter-striato-septal ; N.O.a. : nucleus oljactorius anterior ; O : région olfactive ; Pa : 

région palliée ; Pa.d. : pallium dorsal ; Pa.l. : pallium latéral ; Pe : poids encéphalique ; S : septum ; Sp : 

région subpalliée ; St : striatum ; T : télencéphale. 

* Sur la base de Triturus vulgaris (porté à la valeur 100) et pour une allométrie AMR = 0,52. 
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Fig. 12. — Dispersion des indices volumétriques * des régions télencéphaliques de Cynops pyrrhogaster (13), 

Pleurodeles waltl (14), Salamandrina terdigitata (15), Taricha granulosa (16), Taricha rivularis (17) 

et Tylototriton verrucosus (18). 

A : archipallium ; Am : amygdale ; B.A. : bulbe olfactif accessoire ; B.P.c.g. : couche des grains du 

bulbe olfactif principal caudal ; B.P.c.m. : couche des noyaux mitraux du bulbe olfactif principal caudal ; 

B.P.r.g. : couche des grains du bulbe olfactif principal rostral ; B.P.r.m. : couche des noyaux mitraux du 

bulbe olfactif principal rostral ; E. : épistriatum ; N.a.s. : noyau antéro-septal ; N.c. : noyau des commis¬ 

sures ; N.i.s.s. : noyau inter-striato-septal ; N.O.a. : nucleus oljactorius anterior ; O : région olfactive ; Pa : 

région palliée ; Pa.d. : pallium dorsal ; Pa.l. pallium latéral ; Pe : poids encéphalique ; S : septum ; Sp : 

région subpalliée ; St : striatum ; T : télencéphale. 

* Sur la base de Triturus vulgaris (porté à la valeur 100) et pour une allométrie AMR = 0,52. 
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Fig. 13. — Dispersion des indices volumétriques * des régions télencéphaliques de Chioglossa lusitanica (19), 

d’Hynobius naevius (20), d'Onychodactylus japonicus (21), de Necturus maculosus (22), de Proteus angui- 

nus (23) et d’Amphiuma tridactylum (24). 

A : archipallium ; Am : amygdale ; B.A. : bulbe olfactif accessoire ; B.P.c.g. : couche des grains du 

bulbe olfactif principal caudal ; B.P.c.m. : couche des noyaux mitraux du bulbe olfactif principal caudal ; 

B.P.r.g. : couche des grains du bulbe olfactif principal rostral ; B.P.r.m. : couche des noyaux mitraux du 

bulbe olfactif principal rostral ; E : épistriatum ; N.a.s. : noyau antéro-septal ; N.c. : noyau des commis¬ 

sures ; N.i.s.s. : noyau inter-striato-septal ; N.O.a. : nucleus olfactorius anterior ; O : région olfactive ; Pa : 

région palliée ; Pa.d. : pallium dorsal ; Pa.l. : pallium latéral ; Pe : poids encéphalique ; S : septum ; Sp : 

région subpalliée ; St : striatum ; T : télencéphale. 

* Sur la base de Triturus vulgaris (porté à la valeur 100) et pour une allométrie AMR = 0,52. 



Fig. 14. — Dispersion des indices volumétriques * des régions télencéphaliques d’Ambystoma macula- 

tum (25), A'Ambystoma texanum (26), de Dicamptodon ensatus (27), de Rhyacotriton olympicus (28), 

d’Aneides lugubris (29) et de Batrachoseps atlenuatus (30). 

A : archipallium ; Am : amygdale ; B.A. : bulbe olfactif accessoire ; B.P.c.g. : couche des grains du bulbe 

olfactif principal caudal ; B.P.c.m. : couche des noyaux mitraux du bulbe olfactif principal caudal ; B.P.r.g. : 

couche des grains du bulbe olfactif principal rostral ; B.P.r.m. : couche des noyaux mitraux du bulbe olfac¬ 

tif  principal rostral ; E : épistriatum ; N.a.s. : noyau antéro-septal ; N.c. : noyau des commissures ; N.i.s.s. : 

noyau inter-striato-scptal ; N.O.a. : nucleus oljactorius anterior ; O : région olfactive ; Pa : région palliée ; 

Pa.d. pallium dorsal ; Pa.l. : pallium latéral ; Pc : poids encéphalique ; S : septum ; Sp : région subpalliée ; 

St : striatum ; T : télencéphale. 

* Sur la base de Triturus vulgaris (porté à la valeur 100) et pour une allométrie AMR = 0,52. 
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Fig. 15. — Dispersion des indices volumétriques * des régions télencéphaliques de Desmognathus mon- 

ticola (31), de Desmognathus quadramaculatus (32), de Plethodon cinereus (33), de Plethodon glutino- 

sus (34), de Plethodon j. shermani (35) et de Plethodon richmondi (36). 

A : archipallium ; Am : amygdale ; B.A. : bulbe olfactif accessoire ; B.P.c.g. : couche des grains du 

bulbe olfactif principal caudal ; B.P.c.m. : couche des noyaux mitraux du bulbe olfactif principal caudal ; 

B.P.r.g. : couche des grains du bulbe olfactif principal rostral ; B.P.r.m. : couche des noyaux mitraux du 

bulbe olfactif principal rostral ; E : épistriatum ; N.a.s. : noyau antéro-septal ; N.c. : noyau des commis¬ 

sures ; N.i.s.s. : noyau inter-striato-septal ; N.O.a. : nucléus oljactorius anterior ; O : région olfactive ; Pa : 

région palliée ; Pa.d. : pallium dorsal ; Pa.l. : pallium latéral ; Pe : poids encéphalique ; S : septum ; Sp : 

région subpalliée ; St : striatum ; T : télencéphale. 

* Sur la base de Trituras vulgaris (porté à la valeur 100) et pour une allométrie AMR = 0,52. 
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Fig. 16. — Dispersion des indices volumétriques * des régions télencéphaliques de Bolitoglossa altarna- 

zonica (37), d'Ensatina eschscholtzii (38), d'Ensatina e. xanthoptica (39), d'Eurycea bislineata wilde- 

rae (40), d'Eurycea longicauda (41) et d’Hydrornantes italicus gormani (42). 

A : archipallium ; Am : amygdale ; B.A. : bulbe olfactif accessoire ; B.P.c.g. : couche des grains du 

bulbe olfactif principal caudal ; B.P.c.m. : couche des noyaux mitraux du bulbe olfactif principal caudal ; 

B.P.r.g. : couche des grains du bulbe olfactif principal rostral ; B.P.r.m. : couche des noyaux mitraux du 

bulbe olfactif principal rostral ; E : épistriatum ; N.a.s. : noyau antéro-septal ; N.c. : noyau des commis¬ 

sures ; N.i.s.s. : noyau inter-striato-septal ; N.O.a. : nucleus oljactorius anterior ; O : région olfactive ; l’a : 

région palliée ; Pa.d. : pallium dorsal ; Pa.l. : pallium latéral ; Pe : poids encéphalique ; S : septum ; Sp : 

région subpalliée ; St : striatum ; T : télencéphale. 

* Sur la base de Triturus vulgaris (porté à la valeur 100) et pour une allométrie AMR = 0,52. 
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La région subpalliée, prise dans son ensemble, est régressive dans tous les taxons ; 

elle accuse une très faible progression chez les Plethodontidae. Le striatum est particu¬ 

lièrement régressif, tandis que le noyau antéro-septal est franchement progressif. Les autres 

structures subpalliées apparaissent tantôt comme progressives, tantôt comme régressives, 

en fonction du taxon étudié. Chez les Ambystomatoidea, les Plethodontidae et les Tri- 

turus, l’ensemble septum, noyau inter-striato-septal, noyau des commissures et amygdale 

est progressif. 

B. — Etude des indices de dispersion (volumétriques) 

DES STRUCTURES TELENCÉPHALIQUES 

Ces ind ices ont été calculés en prenant pour allométrie de référence la valeur AMR = 

0,52 et, pour espèce de référence, Triturus vulgaris (cf. Chap. Méthode). Les résultats sont 

Tableau II. — Indice de dispersion moyen du volume des structures télencéphaliques 
pour quelques taxons d’Urodèles *. 

Télencéphale 

Aire olfactive 

Bulbe O.A. ***  

Grains B.O.P.R 

Mitr. B.O.P.R. 

Grains B.O.P.C. 

Mitr. B.O.P.C. 

N.O.A. 

Aire palliée 

Archipallium 

^ **  B C U 

110,02 109,96 111,75 109,71 
28,64 18,26 18,42 16,60 

102,42 107,70 107,15 107,57 
28,58 23,47 23,35 17,79 

117,10 75,33 77,30 102,43 
86,30 39,78 39,76 48,40 

135,98 128,83 132,70 146,86 
53,66 54,22 56,67 52,53 

113,02 110,65 115,35 135,43 
40,32 42,32 43,29 33,21 
87,56 99,43 97,55 92,14 
31,48 29,74 28,31 17,35 
97,09 121,00 117,35 96,86 
45,85 44,19 41,82 17,87 
99,21 93,96 87,60 92,86 
44.85 28,79 21,14 24,59 

112,21 110,96 112,90 112,00 
30,20 19,46 19,83 21,42 

126,53 115,61 117.45 113,71 
39,63 19,47 19,92 20,12 

E F G H 

111,67 114,00 101,00 103 50 
39,61 44.11 11,02 18,52 
97,00 95,36 82,50 102,75 
34,88 38,92 18,77 16,52 

170,83 158,71 117,00 213 25 
101,04 100,65 12,46 104,27 
146,22 145,71 124,00 148,00 
55,54 61,73 17,57 30,93 

117,00 111,71 104,75 135,50 
40,80 44,67 22,74 14,20 
73,00 72,93 65,25 73,25 
29,74 33,55 19,28 11.53 
67,72 67,07 67,50 70,00 
31,08 34,04 21.14 21,02 

108,00 112,21 68,75 93,25 
59,69 63,71 17,11 47,15 

115,22 119,79 110,50 99,25 
41,62 45,72 6,76 17,82 

141,50 148,29 128,25 117,75 
54,61 60,05 7.09 17,46 

* Pour chaque taxon, la première ligne de chaque région donne l’indice de dispersion volumétrique 
moyen et la deuxième ligne mentionne l’écart-type correspondant. 

**  Les taxons étudiés sont exprimés par des lettres (A à H) ; l’effectif des espèces est indiqué entre 

parenthèses : A (43) = Caudata ; B (23) = Salamandroidea ; C (20) = Salamandridae ; D (7) = Triturus -, 

E (18) = Ambystomatoidea ; F (14) = Plethodontidae ; G (4) = Pletliodon ; H (4) = Ambystomatidae. 

L’effectif  est plus faible pour le bulbe olfactif accessoire dans deux taxons : Caudata (41) et Salaman¬ 
droidea (21). 

***  Bulbe O.A. = bulbe olfactif accessoire ; B.O.P.C. = bulbe olfactif principal caudal ; B.O.P.R. = 

bulbe olfactif principal rostral ; N.O.A. = nucleus ol/actorius anterior ; Mitr. = noyaux mitraux. 
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donnés dans le tableau III  (Thireau, 1977) 1 avec une marge de variation qui a été déter¬ 

minée dans des articles antérieurs (Thireau ,1975 d et e). Dans cet article, les indices de 

dispersion volumétriques des structures télencéphaliques apparaissent sous forme d’illus¬ 

trations (fig. 10 à 16). 

I. Comparaison des structures entre elles, pour un même taxon 

Le tableau II fournit l’indice de dispersion moyen des 20 structures (en ligne) pour 

un ensemble de 8 taxons (en colonnes : A à H). La confrontation de ces moyennes permet 

de mettre en évidence des différences volumétriques significatives (tabl. III),  d’une struc¬ 

ture à l’autre, pour un même taxon. Avant de commenter en détail ce tableau, nous donne¬ 

rons quelques indications sur l'intégration encéphalique. 

Sur un plan fonctionnel, il est classique d’admettre, dans ce type de recherche, que la 

structure la plus développée présente la capacité fonctionnelle la plus forte. Un tel mode 

de raisonnement doit être nuancé, en effet : 

— Les structures télencéphaliques étudiées sont des ensembles « élémentaires » isolés 

par l’histologie (cf. Thireau, 1975 c). Ces structures intègrent probablement tout un 

ensemble de fonctions dont l’une peut dominer comme c’est le cas dans les « centres » pri¬ 

maires. 

— Le développement d’une structure pourrait s’accompagner de la recherche du dia¬ 

mètre et de la densité des caryons (Bauchot, 1963). 

— L’étude qualitative et quantitative des arborisations dendritiques, en miscros- 

copie photonique et électronique, serait un complément utile. 

Quoi qu’il  en soit, la détermination (même fine) du volume d’une structure anatomique 

renseigne sur sa capacité de fonctionnement qui correspond probablement à son niveau 

de fonctionnement 2. Ces quelques remarques, de même que le peu d’informations portant 

sur les « fonctions » des noyaux télencéphaliques des Urodèles, nous invitent à une relative 

prudence. 

En ce qui concerne l’étude détaillée du télencéphale des Urodèles, les interprétations 

fonctionnelles se trouvent simplifiées par la dominance de l’olfaction à bien des niveaux 

structuraux. 

L’organisation des tractus télencéphaliques des Urodèles a été clairement résumée 

par Nieuwenhuys (1967). Le bulbe olfactif principal envoie une majorité de fibres vers 

le nucleus olfactorius anterior, le reste des fibres gagnant des régions télencéphaliques plus 

postérieures. Ce second contingent fibreux comprend un tractus olfactif latéral important 

et un ensemble moins bien défini de tractus olfactifs dorsal, médial et ventral. Au tractus 

olfactif dorsal latéral se joint le fasciculus postolfactorius ; cet ensemble fibreux se distri¬ 

bue principalement dans le pallium latéral. Le tractus olfactif ventro-latéral est bien plus 

petit et se termine dans la partie rostrale du striatum. Le tractus olfactif dorsal gagne 

1. Le tableau V (Tiiirrau, 1977) rassemble les données brutes des volumes des régions télencépha¬ 

liques. 
2. En effet, une structure qui ne fonctionne pas régresse sans toutefois disparaître car l’encéphale est 

conservateur. 



Tableau. III.  — Comparaisons entre les moyennes des indices de dispersion 
(Id) du volume des régions télencéphaliques pour huit taxons. 

Caudata 
Salaman- Salaman- 

DROIDEA DRIDAE 
Trituras 

Ambysto- 
MATOIDEA  

Plethodon- 

TIDAE 
Plethodon 

Ambystoma- 

TIDAE 

l'élencéphale/aire olfactive 1,23 NS 0,36 NS 0,69 NS 0,23 NS 1,18 NS 1,19 NS 1,70 80% 0,06 NS 
Télencéphale/aire palliée — 0,35 NS — 0,18 NS — 0,19 NS 0,22 NS — 0,26 NS — 0,34 NS - 1,47 NS 0,33 NS 
Télencéphale/subpallium — 0,58 NS — 0,11 NS — 0,50 NS 0,27 NS — 0,60 NS • — 0,50 NS - — 0,14 NS  — 0,40 NS 

Aire olfactive/bulbe O.A. — 1,04 NS 3,25 99% 2,90 999%0 0,26 NS — 2,93 99%  — 2,20 95%  — 3,06 95%  — 2,09 90% 
Aire olfactive/grains B.0.P.R. — 3,62 999%0 — 1,72 90% — 1,86 90% — 1,87 90% — 3,18 99% — 2,58 95%  — 3,23 95% - — 2,58 90% 
Aire olfactive/Mitr. B.O.P.R. — 1,40 80% — 0,29 NS — 0,75 NS — 1,96 90% — 1,58 80% - — 1,03 NS -1,51 80% • — 3,01 95% 
Aire olfactive/grains B.O.P.C. 2,29 95% 1,05 NS 1,17 NS 1,64 80% 2,22 95% 1,63 80% 1,28 NS 2,93 95% 
Aire olfactive/Mitr. B.O.P.C. 0,65 NS — 1,28 NS — 0,95 NS 1,12 NS 2,66 98% 2,05 90% 1,06 NS 2,45 90% 
Aire olfactive/N.O.A. 0,40 NS 1,77 90% 2,78 98% 1,28 NS — 0,68 NS — 0,84 NS 1,08 NS 0,38 NS 

Aire palliée/archipallium — 1,89 90% — 0,81 NS — 0,72 NS — 0,15 NS — 1,62 80% — 1,41 80% - — 3,62 95%  — 1,48 80% 
Aire palliée/pallium dorsal 0,27 NS 0,01 NS 0,01 NS 0,06 NS 0,40 NS 0,33 NS 0,27 NS 0,43 NS 
Aire palliée/pallium latéral 1,73 90% — 0,18 NS — 0,22 NS — 0,50 NS 2,13 95% 1,99 90% 2,33 90% 0,76 NS 
Aire palliée/épistriatum 6,69 999%0 6,68 999%„ 6,21 999%0 2,88 95% 3,12 99% 2,44 95% 0,24 NS 3,45 95% 

Subpallium/N. A.S. 3,19 99% 2,22 95% 2,20 J.) /0 1,27 NS 2,22 95% 2,30 95% 2,27 90% 0,07 NS 
Subpallium/striatum — 0,03 NS - 0,46 NS — 0,44 NS 0,21 NS 0,18 NS 0,04 NS - — 0,04 NS 0,32 NS 
Subpallium/septum — 2,94 99% — 1,63 80% — 1,84 90% 1,80 80% — 2,45 95% • — 2,13 95%  — 7,84 99% - — 1,61 80% 
Subpallium/N.C. 1,85 90% 1,63 80% 1,97 90% 0,99 NS 1,03 NS 1,07 NS 0,82 NS 0,15 NS 
Subpallium/N. I.S. S. 0,34 NS 1,66 80% 1,57 80% 0,25 NS — 0,30 NS  — 0,08 NS 0,26 NS - — 0,86 NS 
Subpallium/amygdale — 6,35 999%0 — 6,42 999%0 — 6,63 999%0 — 3,36 98% — 3,14 99% - — 2,36 95°/ JO /o — 0,98 NS - — 2,58 90% 

La liste des abréviations figure au tableau II.  

Chaque couple comparé, à l’intérieur d’un taxon, est soumis au test de Student-Fischer. La valeur t 

du test est suivie du taux de sécurité (parfois NS, soit non significatif) dépendant de l’effectif  de l’échantil¬ 
lon. 
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l’archipallium et le pallium dorsal ; le tractus olfactif médial arrive au septum (rostral) 

et peut-être à l’archipallium ; le tractus olfactif ventral atteint le striatum (rostral). Enfin, 

un tractus olfactif hahénulaire quitte le télencéphale pour se rendre dans le diencéphale. 

La région suhpalliée (striatum principalement) est également un centre d’intégration 

d’apports sensoriels non-olfactifs issus du thalamus dorsal ; de plus des efférences motrices 

se dirigent vers le thalamus ventral. 

Il est bien difficile, au stade des connaissance actuelles, de dresser un inventaire des 

fonctions de chaque structure télencéphalique. Cette situation justifie la nécessité des com¬ 

paraisons volumétriques que nous allons développer, car nos résultats peuvent être utilement 

comparés aux résultats des neurophysiologistes (nous développerons ce point à la fin de 

notre travail). 

Le tableau III  fournit les résultats des comparaisons volumétriques entre les régions 

télencéphaliques, à huit niveaux taxonomiques. Quel que soit le taxon étudié, le volume 

des grandes régions télencéphaliques (au moyeu de l'indice de dispersion Id) ne diffère pas 

significativement du volume télencéphalique lui-même. Une seule exception se rencontre 

dans le genre Plethodon où le télencéphale est plus développé que l'aire olfactive. Sur un 

plan général, il  n’y a pas de modification tranchée du schéma télencéphalique d’ensemble, 

quel que soit le rang taxonomique envisagé. En revanche, comme nous allons le voir, la 

comparaison entre les régions télencéphaliques et les structures qu’elles comportent a révélé 

de nombreuses différences significatives (sécurité d’au moins 80 %). 

La comparaison volumétrique entre l’aire olfactive et les structures qui la constituent 

conduit aux remarques suivantes. Chez les Salamandroidea (et les Salamandridae), le 

bulbe olfactif accessoire est très réduit ; en revanche, il  est bien représenté chez les Ambys¬ 

tomatoidea (et les Ambystomatidae), les Plethodontidae (et le genre Plethodon). L’opposi¬ 

tion entre un bulbe olfactif principal rostral développé et un bulbe olfactif principal caudal 

réduit est particulièrement tranchée chez les Ambystomatoidea (et les Ambystomatidae) 

aussi bien dans la couche des grains que dans la couche mitrale. Chez les Caudata pris 

dans leur ensemble et dans les genres Triturus et Plethodon pris séparément, le bulbe 

olfactif principal rostral est bien développé. Chez les Plethodontidae, le bulbe olfactif prin¬ 

cipal caudal est significativement peu développé ; chez les Caudata (et le genre Triturus), 

c’est la couche des grains du bulbe olfactif principal caudal qui est peu représentée. Enfin, 

la couche des grains du bulbe olfactif principal rostral est particulièrement développée 

quel que soit le taxon étudié. 

En ce qui concerne l’aire palliée, l’archipallium est bien développé chez les Caudata, 

les Ambystomatoidea et les taxons qui lui sont inférieurs. Le pallium latéral est peu déve¬ 

loppé chez les Caudata, les Ambystomatoidea, les Plethodontidae et le genre Plethodon. 

L’épistriatum est très développé dans tous les taxons sauf dans le genre Plethodon. Enfin, 

le pallium dorsal ne présente aucune différence significative avec l’aire palliée, quel que soit 

le taxon étudié. 

Dans le subpallium, le striatum ne présente aucune différence significative, tandis 

que le septum est bien développé, quel que soit le taxon. L’amygdale est très développée 

dans tous les taxons sauf dans le genre Plethodon. En revanche, le noyau antéro-septal est 

peu développé dans tous les taxons sauf chez les Ambystomatidae et le genre Triturus. 

Enfin, les différences significatives sont rares pour le noyau des commissures et le noyau 

inter-striato-septal puisque c’est seulement chez les Salamandroidea et les Salamandridae 
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que ces structures sont peu développées. Ajoutons que le noyau des commissures est peu 

développé chez les Caudata. 

Cet ensemble de résultats conduit à deux conclusions : d’une part, chaque taxon pré¬ 

sente une organisation télencéphalique (volumétrique) caractéristique quand on envisage 

toutes les structures détaillées ; d’autre part, les régions palliée, subpalliée et certaines 

structures (couche des grains du bulbe olfactif principal rostral, pallium dorsal, striatum 

et septum) présentent des traits communs, quel que soit le taxon étudié. 

2. Comparaison des taxons entre eux, pour une même structure (tabl. IV)  

La comparaison de deux taxons, pour une même structure, fait apparaître des diffé¬ 

rences volumétriques au moyen du test de Student-Fischer ; les différences significatives 

sont fréquentes (N = 74 %) 1 quand on compare deux taxons de même rang (couples). 

Un certain nombre de régions se distinguent par l’absence de toute différence signi¬ 

ficative, quelle que soit la couple de taxons étudiée, il s’agit : du télencéphale, de faire 

olfactive (hormis la couple TriturusjPlethodon), de la couche des grains du bulbe olfactif 

principal rostral, de faire palliée, du pallium dorsal (à l’exception de la couple Salamandri- 

dae/Ambystomatidae), de faire subpalliée, du striatum, du noyau des commissures et de 

l’amygdale. Ces régions présentent donc une certaine stabilité entre taxons. Un rapproche¬ 

ment intéressant peut être opéré avec les résultats du paragraphe précédent (cf. tabl. III).  

En effet, les grandes régions télencéphaliques (olfactive, palliée et subpalliée) montrent 

une forte stabilité tant phylogénétique (d’un taxon à l’autre) que fonctionnelle (par rap¬ 

port au télencéphale). C’est également le cas du pallium dorsal (représentatif de faire pal¬ 

liée) et du striatum (pouvant se substituer au subpallium). Cette situation mériterait d’être 

analysée chez d’autres Vertébrés pour savoir si l’on doit lui attribuer un caractère primitif  

propre aux Urodèles (ou aux Amphibiens ?). 

L’amygdale et la couche des grains du bulbe olfactif principal rostral présentent une 

forte stabilité phylogénétique (d’un taxon à l’autre) et une capacité fonctionnelle élevée. 

Ces résultats autorisent une étude du développement volumétrique de ces structures sur 

un plan essentiellement fonctionnel. 

D’une manière générale, si certaines régions présentent une stabilité phylogénétique 

d’un taxon à l’autre (télencéphale, grains du bulbe olfactif principal rostral, aire palliée, 

aire subpalliée, striatum, noyau des commissures et amygdale), aucune région ne donne 

de différences significatives pour toute couple de taxons (cf. tabl. IV). Il  semblerait donc 

que l’incidence des capacités fonctionnelles, sur le développement volumétrique des struc¬ 

tures télencéphaliques, est plus profonde que l’incidence phylogénétique. Si l’on s’en tient 

à faire olfactive, des régions telles que le bulbe olfactif accessoire et le bulbe olfactif prin¬ 

cipal caudal ont une « vocation » phylogénétique non négligeable. Il convient donc de les 

écarter d’une étude de l’olfaction à partir des centres olfactifs primaires. 

1. N = effectif. 
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Tableau IV. —- Comparaisons entre les moyennes des indices de dispersion (Id) du volume 
d’une même région télencéphalique, pour des couples de taxons. 

A B C D E 

Téleneéphale — 0,170 — 0,180 1,043 0,814 0,700 
NS NS NS NS NS 

Aire olfactive 1,118 1,013 2,171 0,450 0,556 
NS NS 90 % NS NS 

Bulbe O.A. — 3,768 — 2,874 — 0,754 — 2,571 - 0,930 
99% 98 % NS 90 % NS 

Grains B.O.P.R. — 1,005 — 0,625 1,053 - 0,765 -0,101 
NS NS NS NS NS 

Mitr. B.O.P.R. — 0,487 0,237 1,812 —1,679 — 1,713 
NS NS 80% 80% 80% 

Grains B.O.P.C. 2,824 2,243 2,306 2,838 — 0,030 
99 % 95 % 90 % 95 % NS 

Mitr. B.O.P.C. 4,526 3,854 2,341 3,366 — 0,211 
999 %0 99 % 90 % 95% NS 

N.O.A. — 0,918 —1,393 1,909 — 0,235 0,652 
NS 80% 80% NS NS 

Aire palliée — 0,401 — 0,530 0,171 1,372 1,358 
NS NS NS NS NS 

Archipallium — 1,918 —1,852 —1,733 — 0,031 1,672 
90 % 90 % 80 % NS 80% 

Pallium dorsal 0,109 — 0,090 0,234 2,071 1,368 
NS NS NS 90 % NS 

Pallium latéral 2,369 2,181 3.115 1,806 0,172 
95 °L C7U /0 95 % 95 % 80 % NS 

Epistriatum — 1,017 — 1,588 — 2,283 1,390 2,437 
NS 80 % 90 % NS 90 % 

Aire subpalliée — 0,825 - 0,590 0,685 0,172 0,512 
NS NS NS NS NS 

N.A.S. 0,612 1,165 1,563 — 1,748 — 2,241 
NS NS 80 % 80 % 90 % 

Striatum - 0,306 — 0,350 0.388 0,579 0,690 
NS NS NS NS NS 

Septum — 2,315 — 1,929 1,932 — 1,023 0,999 
95% 90 % 80 % NS NS 

N.C. — 0,385 — 0,118 0,656 — 0,130 - 0.076 
NS NS NS NS NS 

N.I.S.S. —1,839 - 1,130 0,330 — 2,198 — 0,216 
90 % NS NS 90 % NS 

Amygdale — 0,369 0,047 1,261 0,348 — 0,318 
NS NS NS NS NS 

A = Salamandroidea/Ambystomatoidea ; 15 = Salamandridae/Pletliodontidae ; C = Triturus/ 

Plethodon ; D = Salamandridae/Ambystomatidae ; E = Plethodontidae/Ambystomatidae. 

La liste des abréviations figure au tableau II. Les comparaisons de deux taxons, pour une même 

région, sont exprimées par la valeur du test de Student-Fischer dont la sécurité dépend de l’effectif  mini¬ 

mum de chaque couple de taxons. 
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3. Étude détaillée de la couche des grains du bulbe olfactif principal rostral 

La recherche des capacités olfactives des Urodèles est plus sûre à partir des centres 

d’intégration primaire : le bulbe olfactif principal et le bulbe olfactif accessoire. Nous avons 

remarcjué que le bulbe olfactif accessoire a une capacité fonctionnelle (tabl. III)  limitée 

chez les Salamandroidea et les Salamandridae ; en revanche, il est bien représenté chez 

les Ambystomatoidea et aux niveaux taxonomiques d’un rang inférieur à ce sous-Ordre. 

Le tableau IV montre des oppositions dans le développement phylogénétique de cette 

structure. En conséquence, le choix du bulbe olfactif accessoire comme structure de référence 

des capacités olfactives des Urodèles ne nous a pas semblé judicieux. Dans le bulbe olfactif 

principal, la couche des grains du bulbe rostral est seule à ne pas présenter d’oppositions 

phylogénétiques significatives (tabl. IV) ; de plus, elle est très développée quel que soit 

le rang taxonomique étudié (tabl. III).  La couche en question nous a donc semblé fort 

appropriée à la recherche d’un classement des capacités olfactives des Urodèles. Les figures 

10 à 16 donnent les valeurs des Id 1 de cette structure. La valeur la plus basse se rencontre 

chez Euproctus asper (Id = 46) qui devient l’espèce de référence avec un indice olfactif 

1° = 1 équivalent à Id = 46. 

La capacité olfactive des Urodèles varie d’un facteur 6 : 1° = 1 chez Euproctus asper 

et 1° = 5,96 chez Aneides luguhris. Nous avons partagé ce champ de capacités olfactives 

en trois secteurs détaillés au tableau V : 

— espèces à capacité olfactive réduite : secteur I (1 <C 1° <7 2,65) ; 

— espèces à capacité olfactive moyenne : secteur II (2,66 < 1° ^ 4,31) ; 

— espèces à capacité olfactive élevée : secteur III  (4,32 < 1° $7 5,96). 

Le tableau V permet d’apprécier la capacité olfactive des Urodèles. L’examen détaillé 

des espèces de Triturus nous a semblé riche d’enseignement. En effet, Triturus montandoni 

a la capacité olfactive la plus basse du genre (1° = 2,04) et Triturus cristatus présente la 

capacité olfactive la plus élevée (1° = 5,04), soit un facteur 2,5 entre ces deux espèces. 

Thorn (1969) donne des indications sur le biotope et le comportement sexuel des Tri¬ 

tons : il  semble bien qu’il  existe une assez forte similitude d’une espèce à l’autre. Si des diffé¬ 

rences de biotope sont liées à l’altitude de répartition des espèces, en revanche, tous les 

Triturus ont une vie active inféodée au milieu aquatique (l’estivation et l’hibernation ayant 

lieu à terre, dans la grande majorité des cas). Le schéma d’ensemble du comportement 

sexuel de ces animaux est voisin du cas de Triturus vulgaris ; il se déroule dans l’eau chez 

toutes les espèces de Triturus. Chez Triturus alpestris, Triturus vulgaris et Triturus cristatus, 

l’importance de l’olfaction dans l’éthologie sexuelle a été mise en évidence par Gauss (1961) 

et semble s’étendre à l’ensemble des Triturus (Thorn, 1968). Nos résultats montrent que 

des différences de capacités olfactives sont en place chez les Triturus (facteur 2,5) ; une étude 

comparée de l’olfaction aux points de vue éthologique et neurophysiologique permettrait 

peut-être de confirmer notre résultat. La comparaison des Plethodon (4 espèces) révèle des 

capacités olfactives variant d’un facteur 1,5 entre Plethodon cinereus (1° = 2,26) et Pletho¬ 

don glutinosus (1° = 3,15), cela reflète une homogénéité plus forte que chez les Triturus. 

1. Id ou indice de dispersion volumétrique. 
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Tableau V. — Capacité olfactive 1° des Urodèles, 
d’après l’étude de la couche des grains du lmlbe olfactif principal rostral. 

Secteur 

Euproctus as per' 

1 

0,70 1,00 **  1,30 
Tylototriton verrucosus 0,74 1,07 1,39 
Desmognathus monticola 0,80 1,17 1,54 
Eurycea bislineala wilderae 0,96 1,39 1,83 
Proteus anguinus 1,15 1,67 2,20 
Pleurodeles walll 1,28 1,87 2,46 
Salamandrina terdigitata 1,30 1,89 2,48 
Euproctus asper castelmouliensis 1,89 2,00 2,11 
Euproctus monlanus 1,39 2,02 2,65 
Taricha granulosa 1,41 2,04 2,67 
Trituras montandoni 1,41 2,04 2,67 
Desmognathus quadramaculata 1,43 2.09 2,74 
Triturus vulgaris 1,50 2,17 2,85 
Necturus maculosus 1,54 2,24 2,93 
Amhystoma texanum 1,57 2,26 2,96 
Plethodon cinereus 1,57 2,26 2,96 
Triturus marmoratus 1,57 2,28 3,00 
Balrachoseps attenuatus 1,63 2,35 3,07 
Hynobius naevius 1,63 2,37 3,11 
Plethodon jordani shermani 1,76 2,54 3,33 
Taricha rivularis 1,35 2,59 3,39 

Secteur 

Amphiuma tridactylurn 

11 

1,93 2,80 3,67 
Plethodon richmondi 1,96 2,83 3,70 
Onychodactylus japonicus 2,96 3,11 3,26 
Plethodon glutinosus 2,17 3,15 4,13 
Triturus helveticus 3,03 3,17 3,33 
Amhystoma maculalum, 2,26 3,28 4,30 
T riturus hoscai 2,30 3,35 4,39 
Ensatina eschscholtzii 2,39 3,46 4,52 
Rhyacolriton olympicus 2,43 3,52 4,61 
Salamandra salamandra fastuosa 3.39 3,61 3,83 
Dicamptodon ensatus 2,63 3,80 4,98 
Chioglossa lusitanica 2,78 4,02 5,26 
Boliloglossa altamazonica 2,83 4,11 5,39 
Eurycea longicauda 2,83 4,11 5,39 
Salamandra atra 3,91 4,13 

4,24 
4,35 

Salamandra salamandra terrestris 4,02 4,46 
Ensatina eschscholtzii xanlhoptica 2,93 4,24 5,54 
Triturus alpestris 4,07 4,28 4,50 

Secteur 

Hydromantes italicus 

III  

4,50 4,70 4,89 

Cynops pyrrhogaster 3,37 4,87 6,37 
Triturus cristatus 3,48 5.04 6,61 
Aneides lugubris 4,11 5,96 7,80 

* Espèce de référence. 
**  La valeur centrale de l’indice olfactif 1° est encadrée par sa variabilité intraspécifïque (cf. Thireau, 

1975 d, e et 1977). 
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C. — Étude des corrélations entre les structures télencéphaliques 

(Tabl. VI)  

La recherche des coefficients de corrélation (r) liant les volumes des structures télen¬ 

céphaliques prises deux à deux permet d’apprécier, dans l’ensemble des Urodèles, les con¬ 

nexions fonctionnelles les plus probables. En effet, plus r est proche de 1, plus il y a de 

chances qu’existe une connexion fonctionnelle entre les deux structures en cause. Quand 

r = 0,7071, il  y a 50 % de chances pour que les variations d’une structure soient dues aux 

variations de l’autre structure (on a alors r2 % = 50). L’on pourrait retenir cette valeur 

comme seuil en deçà duquel la corrélation fonctionnelle est peu probable. Nous avons 

préféré déterminer un seuil, cas par cas, en calculant la moyenne des coefficients r2 % de 

l’ensemble des couples que l’on peut constituer entre chacune des structures télencépha¬ 

liques et toutes les autres. 

Nous allons étudier, les unes après les autres, les corrélations fonctionnelles des 16 struc¬ 

tures télencéphaliques. Les résultats portent sur 41 espèces pour le bulbe olfactif accessoire 

et sur 43 espèces pour les 15 autres structures télencéphaliques ; ils sont consignés dans le 

tableau VI. 

1. Liaisons du bulbe olfactif accessoire 

Cette structure olfactive primaire ne présente pas, avec les autres structures télen¬ 

céphaliques, un lien volumétrique capable de déterminer ses centres de projection avec 

sécurité. En effet, r2 % = 48 et les structures les mieux corrélées au bulbe olfactif acces¬ 

soire sont le noyau inter-striato-septal (r2 % = 61), l’archipallium (r2 % = 58) et le septum 

(r2 °/0 = 57) ; toutes ces valeurs sont faibles. Un tel résultat individualise le bulbe olfactif 

accessoire en lui confirmant son rôle phylogénétique non seulement entre les taxons d’Uro- 

dèles, comme nous l’avons vu, mais aussi en conférant aux Urodèles, de ce point de vue, 

une place probablement originale dans la série des Vertébrés. 

2. Liaisons du bulbe olfactif principal 

La couche des grains du bulbe olfactif principal rostral (F2 % = 72) présente une con¬ 

nexion étroite avec les noyaux mitraux du bulbe olfactif principal rostral (r2 % = 91), 

ce qui était prévisible. L’information olfactive est ensuite distribuée vers l’archipallium 

(r2 % = 83), le pallium dorsal (r2 % = 79), le septum (r2 % = 78), le striatum (r2 % = 77) 

et l’amygdale (r2 % = 76). La couche des grains du bulbe olfactif principal caudal 

(f2 % = 80) est en connexion étroite avec les noyaux mitraux du bulbe olfactif principal 

caudal (r2 % = 94) et le pallium dorsal (r2 % = 91). 

Les noyaux mitraux (s. 1.) ont des corrélations fonctionnelles étroites avec la couche 

des grains (s. 1.), comme nous venons de le voir. De plus, les noyaux mitraux du bulbe, olfac¬ 

tif  principal rostral (r2 % = 71) sont en connexion avec l’archipallium (r2 % = 81) et le pal¬ 

lium dorsal (r2 % = 80) ; les noyaux mitraux du bulbe olfactif principal caudal (r2 % = 71) 



Tableau VI. — Recherche des correlations entre les 16 structures télencéphaliques. Chaque valeur indique le pourcentage 
de la variation d’une structure due aux variations de l’autre, pour les 120 relations télencéphaliques. 

Boa Gbopr Mbopr Gbopc Mbopc Noa Arch Pd PI EP Nas St Sep Ncom Niss Amy 

Boa 0 47 47 40 28 47 58 48 42 53 48 47 57 53 61 46 
Gbopr 47 0 91 72 57 74 83 79 74 63 69 77 78 74 72 76 
Mbopr 47 91 0 73 61 70 81 80 69 58 72 72 77 70 73 73 
Gbopc 40 72 73 0 94 82 87 91 94 76 87 89 71 86 77 81 
Mbcpc 28 57 61 94 0 69 76 84 87 67 84 80 57 80 67 74 
Noa 47 74 70 82 69 0 85 81 76 69 68 78 77 79 76 80 

Arch 58 83 81 87 76 85 0 96 87 74 82 92 88 86 85 84 
Pd 48 79 80 91 84 81 96 0 90 72 81 90 82 85 83 81 
PI 42 74 69 94 87 76 87 90 0 80 82 90 69 87 74 79 

Ep 53 63 58 76 67 69 74 72 80 0 66 75 57 70 61 59 
Nas 48 69 72 87 84 68 82 81 82 66 0 80 70 76 76 77 
St 47 77 72 89 80 78 92 90 90 75 80 0 74 92 78 83 
Sep 57 78 77 71 57 77 88 82 69 57 70 74 0 69 85 74 
Ncom 53 74 70 86 80 79 86 85 87 70 76 92 69 0 73 83 

Niss 61 72 73 77 67 76 85 83 74 61 76 78 85 73 0 80 

Amy 46 76 73 81 74 80 84 81 79 59 77 83 74 83 80 0 

Boa = bulbe olfactif accessoire : Gbopr — couche des grains du bulbe olfactif principal rostral ; Mbopr = noyaux mitraux du bulbe 

olfactif principal rostral ; Gbopc = couche des grains du bulbe olfactif principal caudal ; Mbopc = noyaux mitraux du bulbe olfactif 

principal caudal ; Noa = nucleus olfactorius anterior ; Arch = archipallium ; Pd = pallium dorsal ; PI = pallium latéral ; Ep = 

épistriatum ; Nas = noyau antéro-scptal ; St. = striatum ; Sep = septum ; Ncom = noyau des commissures ; Niss = noyau inter- 

striato-septal ; Amy = amygdale. 
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sont liés an pallium latéral (r2 % = 87), au pallium dorsal et au noyau antéro-septal 

(r2 % = 84), au striatum et au noyau des commissures (r2 % = 80). 

En somme, l’information olfactive arrive au bulbe olfactif principal (s.l.), puis est dis¬ 

tribuée vers des centres secondaires du pallium (s. I.). 

3. Liaisons du nucleus olfactorius anterior (r2 % = 74) 

Cette structure reçoit des informations olfactives secondaires depuis la couche des 

grains du bulbe olfactif principal caudal (r2 % = 82). Le nucleus olfactorius anterior est 

en corrélation étroite avec l’archipallium (r2 % = 85) et le pallium dorsal (r2 % = 81) 

qui sont sous domination olfactive. 

4. Liaisons de l'aire palliée 

L’archipallium et le pallium dorsal sont de véritables « carrefours » par l’étroitesse 

de leurs corrélations intratélencéphaliques : pour l’archipallium f2 % = 83 et pour le pal¬ 

lium dorsal r2 % = 82. Ces résultats sont supérieurs à ceux de toute autre structure télen- 

céphalique. Entre l’archipallium et le pallium dorsal existe une corrélation très élevée avec 

r2 % = 96 ; c’est la plus forte de l’ensemble des 120 corrélations intratélencéphaliques 

que nous avons étudiées. L’archipallium est un centre de projection tertiaire puisqu’il 

reçoit principalement des informations olfactives en provenance du pallium dorsal. Ce 

résultat témoigne de l’ancienneté phylogénétique du paléopallium. L’archipallium des 

Vertébrés inférieurs est en connexion fonctionnelle avec l’hypothalamus, centre coordina¬ 

teur du système végétatif ; ce dernier semble donc très tributaire des informations olfactives. 

L’archipallium est aussi en connexion étroite avec le striatum (r2 % = 92) et le septum 

(r2 % = 88) ; nous y reviendrons. 

Le pallium dorsal reçoit des informations olfactives secondaires de la couche des grains 

du bulbe olfactif principal caudal (r2 % = 91). Des connexions étroites s’établissent entre 

le pallium dorsal et le striatum ou le pallium latéral (r2 % = 90). 

Le pallium latéral (F2 % = 79) reçoit des informations olfactives secondaires de la 

couche des grains du bulbe olfactif principal caudal (r2 % = 94) ; il  est en connexion étroite 

avec le pallium dorsal et le striatum (r2 = 90) et, à un moindre degré, avec la couche des 

noyaux mitraux du bulbe olfactif principal caudal, l’archipallium et le noyau des commis¬ 

sures (r2 = 87). 

Enfin, l’épistriatum (F2 % = 67) présente une corrélation élevée avec le pallium laté¬ 

ral (r2 % = 80) qui lui est contigu ; les corrélations sont plus lâches avec la couche des 

grains du bulbe olfactif principal caudal (r2 % = 76) et le striatum (r2 % = 75). 

5. Liaisons de l’aire subpalliée 

Le striatum est fort intéressant (r2 % = 80) du point de vue des corrélations fonc¬ 

tionnelles intratélencéphaliques : il est en liaison étroite avec des centres olfactifs secon¬ 

daires (pallium dorsal ou pallium latéral, r2 % = 90), tertiaire (archipalliu m, r2 % = 92) 
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cl le noyau des commissures (r2 % = 92). Les afïérences olfactives au striatum semblent 

importantes car, de plus, il doit entretenir des liaisons fonctionnelles avec la couche des 

grains du bulbe olfactif principal caudal (r2 % = 89). Le striatum des Vertébrés inférieurs 

est un centre de coordination prémotrice de tous les apports sensoriels qui semblent donc 

sous la dominance olfactive. 

Lin lien fonctionnel étroit unit le noyau des commissures et le striatum r2 % = 92. 

Le noyau des commissures (f2 % = 78) est formé des commissures paléopalliée et archi- 

palliée ; il est en corrélation étroite avec l’archipallium (r2 % = 86) et le paléopallium 

(pallium dorsal, r2 % = 85 ; pallium latéral, r2 % = 87). Il lui parvient probablement des 

informations olfactives de la couche des grains du bulbe olfactif principal caudal (r2 % = 86). 

Le noyau antéro-septal (F2 % = 75) présente le même schéma fonctionnel que le noyau 

des commissures : liaisons étroites avec le bulbe olfactif principal caudal (couche des grains, 

r2 % = 87 ; noyaux mitraux, r2 % = 84) et le pallium (archipallium, r2 % = 82 ; pallium 

dorsal, r2 % = 81 ; pallium latéral, r2 % = 82). 

Le noyau inter-striato-septal (r2 % = 75) reçoit, des centres primaires, une information 

olfactive peu importante. Toutefois, l’information olfactive des centres secondaire (pallium 

dorsal, r2 % = 83) et tertiaire (archipallium, r2 % = 85) est plus abondante. Le noyau 

inter-striato-septal est bien corrélé au septum (r2 % = 85) et plus modestement corrélé 

à l’amygdale (r2 % = 80). 

Le septum (F2 % = 72) est lié fonctionnellement à l’archipallium (r2 % = 88), au 

noyau inter-striato-septal (r2 % = 85) et au pallium dorsal (r2 % = 82). En somme, le 

septum et le noyau inter-striato-septal sont des structures dont la vocation n’est pas essen¬ 

tiellement olfactive. 

Enfin, l’amygdale (F2 % = 75) est une structure recevant des informations olfactives 

secondaires de la couche des grains du bulbe olfactif principal caudal (r2 % = 81). L’impor¬ 

tance des afïérences olfactives de l’amygdale est confirmée par les relations qu’elle entre¬ 

tient avec d’autres structures olfactives (archipallium, r2 % = 84 et pallium dorsal, 

r2 % = 81) ou des structures sous dominance olfactive (striatum et noyau des commissures, 

r2 % = 83). 

6. Perspectives et limites de la méthode 

Les corrélations volumétriques entre structures télencéphaliques constituent une 

argumentation indirecte dans la recherche des connexions fonctionnelles. L’étude de ces 

corrélations ne saurait prétendre fournir des réponses définitives face à la complexité de 

fonctionnement du système nerveux central. Toutefois, les résultats qu’apporte l’étude du 

bulbe olfactif principal sont probablement la meilleure justification de la méthode que 

nous utilisons. 

En effet, la couche des grains du bulbe olfactif principal rostral constitue, avec la couche 

des noyaux mitraux du bulbe olfactif principal rostral, la plus étroite (r2 = 91) des 15 cor¬ 

rélations intratélencéphaliques possibles (47 < r2 < 91, F2 = 72) 1. De la même manière, 

la couche des grains du bulbe olfactif principal caudal est corrélée au mieux (r2 = 94) avec 

1. r2 = moyenne des corrélations. 
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lu couche des noyaux mitraux du bulbe olfactif principal caudal quand on passe en revue 

chacune des 15 corrélations intratélencéphaliques (40 < r2 < 94, r2 = 80). En somme, les 

noyaux mitraux (s. 1.) et les grains (s. 1.) ont, à la fois, des corrélations volumétriques et des 

connexions fonctionnelles étroites. 

Des corrélations volumétriques élevées entre deux structures permettent donc de sup¬ 

poser l’existence de connexions fonctionnelles entre ces structures. Ces connexions ne pré¬ 

jugent en rien du ou des tractus fibreux suivis car elles peuvent être soit directes (pas de 

relais synaptique) soit indirectes (un ou plusieurs relais synaptiques) ; nous ne sommes pas 

en mesure, par nos seuls résultats, d’indiquer la direction de ces connexions fonctionnelles. 

Les structures corrélées peuvent appartenir au même hémisphère cérébral ou non, l’étroi¬ 

tesse de la corrélation ne changera pratiquement pas puisque les structures symétriques 

ont à peu près le même volume (cf. Tiiireau, 1975 d et e). Ces corrélations donnent une 

indication des connexions fonctionnelles les plus probables pour l’ensemble des LTrodèles. 

Une autre méthode d’analyse des connexions fonctionnelles du système nerveux 

central (elle aussi perfectible) repose sur les phénomènes de dégénérescence suivant Nauta 

(1957), Fink et Heimer (1967). Chez les Urodèles, cette méthode n’a été appliquée, à notre 

connaissance, que par Kokoros et Northcutt (1977) chez Ambystoma tigrinum tigrinum 

(Green) afin de déceler, principalement, les efférences télencéphaliques. 

Notre méthode de recherche des connexions fonctionnelles se fait par le biais des 

volumes régionaux télencéphaliques tandis que Kokoros et Northcutt suivent la dégé¬ 

nérescence consécutive à l’ablation d’une région télencéphalique. Ces auteurs ne peuvent 

mettre en évidence que des connexions fonctionnelles directes et cela, actuellement, chez 

une seule espèce d’Urodèle. 

En tenant compte des remarques précédentes, nous pouvons tenter de comparer nos 

résultats à ceux de Kokoros et Northcutt (1977). Selon ces auteurs, l’ablation de l’hémi¬ 

sphère cérébral droit entraîne, dans l’autre hémisphère, des dégénérescences au niveau 

du striatum, de l’amygdale, du noyau inter-striato-septal, du septum (médial et latéral) 

et de l’archipallium ; en revanche, il n’y a pas, à proprement parler, de dégénérescence 

du pallium dorsal. 

A partir du tableau VI, l’on peut établir un classement des moyennes des corrélations 

intratélencéphaliques (f2) qu’a une structure télencéphalique avec toutes les autres ; 10 struc¬ 

tures (précédées d’un astérisque) ont une corrélation supérieure ou égale à la moyenne géné¬ 

rale (r2 = 74), tandis que les 6 autres ont une corrélation moyenne plus faible : 

‘Archipallium. 83 

‘Pallium dorsal. 82 
‘Striatum. 80 
‘Grains du bulbe olfactif principal caudal. 80 

‘Pallium latéral. 79 

‘Noyau des commissures. 78 

‘Noyau antéro-septal. 75 

‘Noyau inter-striato-septal. 75 

‘Amygdale. 75 

* Nucleus olfactorius anterior. 74 

Septum. 72 

Grains du bulbe olfactif principal rostral. 72 

Noyaux mitraux du bulbe olfactif principal rostral. 71 
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Noyaux mitraux du bulbe olfactif principal caudal. 71 

Epistriatum. 67 
Bulbe olfactif accessoire. 48 

Nous partageons les conclusions de Kokoros et Northcutt quant à l’importance 

fonctionnelle de l’archipallium, du striatum, du noyau inter-striato-septal et de l’amyg¬ 

dale dans les connexions intratélencéphaliques ; en revanche, le rôle fonctionnel du septum 

serait moindre. Nos résultats complètent les données de Kokoros et Northcutt en suggé¬ 

rant des connexions fonctionnelles intratélencéphaliques importantes pour le pallium 

dorsal, les grains du bulbe olfactif principal caudal, le pallium latéral, le noyau des commis¬ 

sures, le noyau antéro-septal et le nucleus olfactorius anterior. L’ablation d’un hémisphère 

cérébral d’Ambystoma t. tigrinum n’entraîne pas, selon Kokoros et Northcutt, de dégé¬ 

nérescence contralatérale du pallium dorsal. Cette structure a pourtant une grande impor¬ 

tance fonctionnelle puisqu’elle se place en tête des moyennes des corrélations intratélen¬ 

céphaliques avec F2 = 82. 

Dans une autre expérience sur Ambystoma t. tigrinum, Kokoros et Northcutt font 

une ablation partielle de l’archipallium et du pallium latéral jointe à l’ablation totale du 

pallium dorsal, et observent une dégénérescence de l’archipallium et du septum contra¬ 

latéraux. 

Nos résultats permettent une interprétation possible de cette situation : 

1° La dégénérescence de l’archipallium reviendrait aux trois structures qui ont été 

supprimées. En effet, la liaison pallium latéral-archipallium (r2 = 87) est supérieure aux 

liaisons intratélencéphaliques moyennes du pallium latéral (T2  79) ou de l’archipallium 

(r2 = 83). De la même manière, la liaison pallium dorsal-archipallium (r2 = 96) est supé¬ 

rieure aux liaisons intratélencéphaliques moyennes du pallium dorsal (F2 = 82) ou de 

l’archipallium (r2 = 83) 1. Donc les études de dégénérescence après ablation et notre 

analyse volumétrique convergent pour estimer que des liaisons fonctionnelles étroites exis¬ 

tent dans chacune des deux couples. 

2° La dégénérescence du septum contralatéral reviendrait au pallium dorsal et (sur¬ 

tout) à l’archipallium ipsilatéraux qui ont été supprimés. En effet, d’une part, la liaison 

archipallium-septum (r2 = 88) est supérieure aux liaisons intratélencéphaliques moyennes 

de l’archipallium (F2 = 83) comme du septum (F2 = 72) ; d’autre part, la liaison pallium 

dorsal-septum (r2 = 82) est égale aux liaisons intratélencéphaliques moyennes du pallium 

dorsal (F2 — 82). Cette dernière est supérieure aux liaisons intratélencéphaliques moyennes 

du septum (F2 = 72), tandis que la liaison pallium latéral-septum (r2 = 69) est inférieure 

aux liaisons intratélencéphaliques moyennes du pallium latéral (r2 - 79) ou du septum 

(F2 = 72). 

L’ensemble de ces résultats confirme le bien-fondé de notre démarche qui peut complé¬ 

ter utilement les analyses de dégénérescence dont l’étude quantitative et la généralisation 

seraient bien souhaitables. 

1. Une liaison archipalliée de type commissural existe (commissure archipalliée) mais elle ne peut 

pas être mise en évidence par notre méthode car toute couple de structures symétriques a toujours une liai¬ 

son rs ~ 100. 
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CONCLUSION 

L’architectonique et la variabilité volumétrique des régions télencéphaliques des Amphi- 

biens LPodèles débouche sur un ensemble de conclusions indicatrices : de l’évolution de 

l'Ordre ou des taxons inférieurs ; de l’intégration de quelques tendances adaptatives liées 

à l'écologie des animaux ; du fonctionnement des circuits intratélencéphaliques. 

Conclusions à caractère évolutif 

Les Urodèles ont une disposition périventriculaire des masses nucléaires télencépha¬ 

liques, qu’on considère comme un type primitif  d’organisation. 

L’examen qualitatif des Urodèles montre que le plan d’organisation générale est main¬ 

tenu à tous les niveaux taxonomiques, tant dans l’inventaire que dans la topographie des 

16 régions du télencéphale ; il apparaît, de ce point de vue, foncièrement conservateur. 

L’absence de bulbe olfactif accessoire chez les Proteidae confère à cette région un poids 

évolutif important. 

L’analyse volumétrique des régions télencéphaliques précise la signification évolutive 

de cet étage. 

Chez les Urodèles, le volume de l’aire olfactive présente une transformation phylo¬ 

génétique progressive ; l’aire palliée est assez stable tandis que l’aire subpalliée accuse une 

transformation phylogénétique régressive. L’analyse plus détaillée de ces aires révèle que : 

— le bulbe olfactif principal est responsable de la transformation phylogénétique 

progressive de l’aire olfactive ; 

— le pallium dorsal est progressif et s’oppose à la transformation régressive de l’archi¬ 

pallium ; 

— le noyau antéro-septal est progressif alors que le striatum est régressif. 

Chez les Plethodontidae, l’allométrie interspécifique se rapproche de l’isométrie dans 

la majorité des régions télencéphaliques : un tel résultat traduit un rythme évolutif accen¬ 

tué. 

Cinq couples de taxons de même rang (Salamandroidea/Amhystomatoidea ; Salaman- 

dridae/Plethodontidae ; Triturus/Plethodon ; Salamandridae/Ambystomatidae ; Plethodon- 

tidae/Ambystomatidae) ne peuvent pas se dissocier par des différences volumétriques signi¬ 

ficatives de la couche des grains du bulbe olfactif principal rostral, de l’aire palliée, de l’aire 

subpalliée (striatum ou noyau des commissures ou amygdale) ; l’ensemble de ces cinq couples 

de taxons n’est affecté par aucune différence significative permanente, quelle que soit la 

région télencéphalique étudiée : l’organisation volumétrique du télencéphale des Urodèles 

présenterait une relative stabilité. 

Conclusions à caractère adaptatif 

Dans un précédent article (Thireau, 1975 b) nous avons déjà effectué des rapproche¬ 

ments entre le niveau d’encéphalisation et l’écologie. En fait, les Urodèles ne présentent 
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pas une conquête de niches écologiques telle que l’on puisse suivre souvent une variation 

du volume télencéphalique concomitante. La tendance vers l'apodie ou le fouissage s’accom¬ 

pagne d’une diminution du volume du télencéphale ; à l’inverse, un accroissement de volume 

du télencéphale accompagne l’adaptation au milieu désertique ou au milieu arboricole. 

En effet : 

—- Chez Batrachoseps attenuatus qui présente une réduction de ses membres, toutes 

les régions télencéphaliques sont moins volumineuses que celles des autres Bolitoglossini 

(Hydromantes italiens, Bolitoglossa altamazonica). Amphiuma tridactylum a également des 

membres réduits et sa comparaison avec Necturus maculosus (espèce aquatique et peu 

évoluée) montre que (hormis le bulbe olfactif principal rostral et le septum) toutes ses régions 

télencéphaliques sont moins volumineuses L 

— Chez Ambystoma texanum qui présente des tendances au fouissage, son télencéphale 

est plus réduit (pour toutes ses régions) que celui d’Ambystoma maculatum. 

— L’adaptation à l’arboricolie d’Ensatina e. eschscholtzii et Ensatina e. xanthoptica, 

l’adaptation désertique d’Aneides lugubris s’accompagnent d’une augmentation volu¬ 

métrique de la quasi-totalité des régions télencéphaliques, par rapport à Plethodon cinereus, 

Plethodontini de base. 

La couche des grains du bulbe olfactif principal rostral ne présente pas de différence 

volumétrique significative entre les membres de chacun des 5 couples de taxons étudiés 

(Salamandroidea/Ambystomatoidea ; Salamandridae/Plethodontidae ; Triturus/Plethodon ; 

Salamandridae/Ambystomatidae ; Plethodontidae/Ambystomatidae) ; en revanche, elle 

est mieux représentée que l’aire olfactive chez les Caudata, les Salamandroidea, les Sala- 

mandridae, les Triturus, les Ambystomatoidea, les Plethodontidae, les Plethodon, les Ambys- 

tomatidae. Aussi, nous estimons que cette région peut servir d’indicateur du niveau olfactif 

des Urodèles. D’une part, il semble que les différences de capacité olfactive soient intenses 

chez les Triturus tandis que les Plethodon sont beaucoup plus homogènes de ce point de 

vue ; d’autre part, l’olfaction semble plus élevée chez les Urodèles arboricoles ou déser¬ 

tiques que chez les fouisseurs (s. h). Taricha rioularis est plus olfactif que Taricha granu¬ 

losa puisque la quasi-totalité des régions olfactives (en particulier la couche des grains du 

bulbe olfactif principal rostral) sont plus réduites chez cette dernière espèce. Ce résultat 

est en accord avec d’autres travaux : selon Grant, Anderson et Twitty (1968), Taricha 

rioularis est incapable de trouver une orientation migratoire convenable si son olfaction 

est supprimée ; en revanche, d’après Landretii et Ferguson (1967), la migration de Tari¬ 

cha granulosa mettrait en cause son tectum opticum. 

Conclusions à caractère fonctionnel 

Pour l’ensemble des Urodèles, la recherche des coeilicients de corrélation liant les 

volumes des structures télencéphaliques prises deux à deux permet d’apprécier les con¬ 

nexions fonctionnelles les plus probables à l’intérieur du télencéphale : 

1. L'apodie du Batracien Apode Typhlonectes compressicaudus (D. et B., 1841) s’accompagne d’une 

encéphalisation beaucoup plus faible que celle des Urodèles. 
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— Les connexions fonctionnelles du bulbe olfactif accessoire comme de l’épistriatum 

semblent restreintes. L’information olfactive parcourt le bulbe olfactif principal, des glo- 

mérules vers les noyaux mitraux et les grains. Le nucleus olfaclorius anterior reçoit des 

informations olfactives du bulbe olfactif principal caudal mais il  présente aussi des corréla¬ 

tions fortes avec les centres palliés. 

— L’archipallium et le pallium dorsal sont de véritables « carrefours » des connexions 

fonctionnelles intratélencéphaliques ; de plus ces deux structures présentent entre elles 

la plus étroite corrélation des 120 relations étudiées. L’archipallium semble être un centre 

de projection tertiaire des informations olfactives qui proviennent du bulbe olfactif prin¬ 

cipal caudal via le pallium dorsal. Le pallium latéral est fonctionnellement lié au bulbe 

olfactif principal caudal mais probablement aussi au striatum et au pallium dorsal. 

— Le striatum est en liaison étroite avec des centres olfactifs secondaires (pallium 

dorsal et pallium latéral), tertiaire (archipallium) et le noyau des commissures. Le noyau 

antéro-septal et le noyau des commissures présentent le même plan d’organisation fonc¬ 

tionnelle avec le bulbe olfactif principal, le pallium et le striatum. Le septum et le noyau 

inter-striato-septal entretiennent de bonnes corrélations avec l’aire palliée (archipallium 

et pallium dorsal). L’amygdale enfin, semble recueillir des informations de nombreuses 

régions télencéphaliques. 
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